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AVERTISSEM ENT 

A qudques dïflerences dc détaiï près. ce travail est la reproductíon d’une ihèse de doctorat de TUniversitè de 
Pans 6, soutenue le 25 novembre S9K8 sous le Li t re : « Éíudes morphologtques et phylagénétiques sur í abdomen et les 
genhalia ectodermiques femelles des Coléoptéres Adephaga», Cetle ihèse, deposée à TUniversitè et reproduile sur 
microfiches dans sa versi on oríginale par VAtelier National de Reproductíon des Thèses, a valeur de pubJicatiom La 
piupart des idées ou informations contenues daus ce Iravail prennent donc date en 1988, d'auUnt pius que Fautcur a 
cómmuniqué al ors son texte à plusieurs spécíaJístes, français ou étrangers. qui ont pu en exploíter la substance. 


WÀRN1NG 

Wiih minar differences , this work is reproduced from a doctoral thesis of the University of Paris 6. submiíted 25 
Noyember 1988 imder the tiíle “ Morphological and phylogenetíc studies on the abdomen and the fernale ectodermic 
genítulía of the Coleoptera Adephaga This thesis. deposited at the University and reproduced on microfiche in its 
original version by “ L'Atelier National de Reproductíon des Thèses ", constituïes a puhllcation, For this reason. most 
of the Information and observa tions contained in the present work date from 1988, further mare the author had sent this 
work to foreign and French specialists. who had the p&ssibiiity to use the contents for their own papers. 


Source: MNHN. Pans 


RÉSUMÉ 


Deuve T.. 1993, L imoMEN et i.rs (íefutaua des femelles de coleopteres Adephagf. Mcm. Mm. mm. Hisi nul 
155 : 1-184. Paris (SUN : 2-85653-204-7. 

í'ubUè /f 26 mars jf0íJj, 


MaTERIEL ET FECHNTQUES 

Cette ètude morpKoIogiquc et phylogénéüque sur Fabdomen des Coléoptères Àdephaga a été réaïisèe à partir 
des collections du Musèum nadonal d'histoire naturdle de Paris. 254 espèces appartenani à 28 famílies ont été 
disséquées et analysées* 

L'abdomen a été iraité in tom daus la potasse Caustique, puis le tègument conservé après coloration. Ce som 
donc les seuLs moules cuticulaires des tissús ectodermiques (exosquelette et genitalia) qui ont étè étudiés. 


MORPHOLOCHF DE [ABDOMEN DE$ COLÉOPTHRES ÀDKPHàGA 


Préalablc termino! ogique 

L‘usage en entorn ologie a conduït a une canfusion entre dorsal et tergal d'une parí. entre ventral el sternaJ 
d’autre pari, Chez les Àrthropodes., Feínplacement des appendiees permet de dístinguer un fergtim, plus dorsal que 
ceux-ci. et un sternum . plus ventral. La plaque ventrale de chaque segment de l‘abdomen nommée génèralemenl sternüe 
chez l'Insecte, est de nauire eomposite ; des elements eustemaux mais aussi coxaux (appendiculaires) et parfoïs mème 
latérotergaux la constituent. Comme on le vem, Félément sternal peul méme en ètre absent. Dans ces eonditions, le 
terme de ventrite est prèférable pour nommer ce scíérite ventral, plutòt que celui de «sternite» ou de «sternjte 
secondaire » qui prète à confusion. 


Líi PRÉABDOMEN 

Comme chez les Thysanoures, ie préabdomen des Insectes Ptérygotes est constitué des segments i à Vil. Chez 
les Colèoptères, chaque segment esl simplement constitué d’un médiotergíte dorsal ílanqué par des marges 
membranetises qui portem les stigmates respiratoires; et d un scíérite ventral, ou ventrite. La fa.ee ventrale du 
préabdomen est de plus affectée par Femplàcement de cavités articulaïres dans lesquelles se logem tes coxae des pattes 
métathoraciques. et par une ditïérenciation plus ou moins marquée du ventrite VIL qui « porto? le postabdomen 


Le postabdomen et les gbnjtaua femelles 

Le postabdomen des Coléoptèrcs est rétraetile, constitué des segments VIIÍ à X, suivis du telson, plus ou moins 
íéleseopés les uns dans les autres. Chez la femdïe, le gonopore prímaire est situé sur la marge postérieure du segment 
VJ1, mais ce sont les segments VIII et ÏX qui sont diffèrenciés et portent les appendiees genitaux (gonopodes), Chez 
le màle, le gonopore primaire est situé sur la face ventrale du segment X et ce sonL les segments TX et X qui seraient 
spédalisés et comporteraient des éíèments dc nature appendiculaire. 

La face dnrsate du posta hd unien 

Chez les Adephaga, comme chez tous les Coléoptères, la tendance évoíutive conduií à une réducüon du 
postabdomen par régression dííTèrentielie des segments les plus postérieurs, cor relatí veníem à une accentuation du 
télescopage des segments les uns dans les autres. Cette èvplution « orthógénétiqiie » et la variabilíté qui en résulte 
n'avaient guère été utilisées dans les ètudes de systématique et de phylogénie. Chez íes Adephaga. trois types 
tondamentaux peuvent pourtant étre distingués : 
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Le type earahïdten. Le dernier médiotçrgite apparent est ïe IX C . Ce type s'observe seulement chez les femelles des 
Carabidae et des Siagonidae, 

Le type néhrldien, Le dernier mèdiotergite apparent est le VHP, qui n'est nullemem téleseopé dans !e segment VIL 
Ce type s’observe de íaçon très caractèrisée chez les Rhysodidae, Hydradephaga* Trachypachidae, Gmophronidae* 
Nebriïdae, Loriceridae, Elaphridae, Migadopïdae. Puussidae, Gebringiidae, Hiletidae, Promecognathidae* et d'u ne 
façon nioins nette chez les Scantidae, Apotomidae, Melaenidae et chez certains Psydridae. 

Le type harpalidien. Le dernier mèdiotergite apparent est genera Iemen t le VHP (parfois le VIL), ma is il est 
partiellement (ou totalement) tèlescopé dans le segment VIL Ce type est observable seulement chez les Noíotylidae, 
chez certains Psydridae et chez tous les Broscidae* Treehidae et Harpaïïdae. 

Seu is les Cicindelidae el Brachinidae, famílies spécialisècs a cet égard, échappent à ces troís types fondamenlaux. 
En relatioti avec cette évolution, Eemplacemem de Torificedes glandes defensives de Pabdomen est variable selon 
les famílies, Siluèes sur la membrane « intersegmeníaire » VIIMX, ces glandes sont genera Iemen L associées à Eurite IX 
si celürcí est le premier segment mobik\ ou à Eurite VITi si ce segment est en partie téleseopé et donc eapable d’une 
relaiive mobilitè autonome. Ainsi, chez les « Carabiques inférieurs ». les glandes sont liées au bord antérieur de Eurite 
IX, à quelques exceptions près. Chez [es « Carabiques supérieurs >k elles sont fixées à la marge postèricure de Eurite 
VIII Dans certains cas mème, le médiotergile VIII se spèdalise et paríieipe plus directement à la fonction défensive 
par la fomiation d 'épiiergites, petits sdérites articulés qui permetient une orientation active du jet de sécrèlions, Le 
genre Àmorphomerus tu montre le meilleur exemple. 

La faee ventrale du postabdomen 

La face ventrale du postabdomen des Adephaga femelles est marquèe par la présence de Eappareil reproducíeur. 
On y distingue des voïes gènitales internes et des forma tions squelettiques externes. 


General il és sur les geni tolia femelles des insectes 
Les voïes gènitales ectadermiques 

On doit surtout à Hhberdey (1931) et à Snddgrass (1933) le suivi du développement préimaginal et Eètude de 
la morphogenèse des genitalia femelles. 

La localisation primitive du gonopore est située sur Ic segment VIL Cette condition primitive, dite orthoíopique. 
s'observe au stade imaginal chez les Thysanoures, les Ephéméroptères, Ics Dermaptères et certains Orthoptéroïdes. 

Chez des insectes plus évolués, on observe une épttopw de l’orifice genital : celui-ci est déplacè vers Earrière* sur 
les segments VI11 ou IX, parfois mème en arriére de Eurite IX. Ce dèplacemem va de pair avec Eélaboration des 
structures « vaginalcs », Aín si, les voïes gènitales eetodermiques definitives des Insectes supérieurs seraient-ellcs de 
na tu re Irí segmenta i re* avec participat ion des segments VÍL VIÏÍ et IX. 

Les genitalia externes des insectes 

En particulier depuís les travaux de Verhqhff et de Heymgns à la íin du siécle dernier, les genitalia externes des 
femelles d’insectes ont fait Eobjei de nombreuses ètudes et discussions, À quelques rares exeepLions, les auteurs actuets 
interprétent les tcrminalia ventraux des segments VI11 et IX comme des formations appendículaires. Snodgrass a donné 
un schéma dassique pour ces structures qui comportent deux paires de « valvífers » et trois paires de « valves». Chez 
les Ptèrygotes les plus évolués. Eépitúpie accentuèe du gonopore place celui-ci au niveau ou en arriére de Eurite IX. En 
corrélation, on observe une régressíon des gonapophyses tandis que ce sont. les « 3 e valves », ou coxostyles, qui 
« prennent le relai » et font fonction d’oviposíteur atypíque. Cest le cas chez les Coléoptèrcs. 

Autrc fait marquant : chez les Ptèrygotes, le rapprochement des quatre gonapophyses* lorsqu'elles existent, 
autour du plan mèdian, ainsi que le raccordement des podies gènitales pour foriner un vagin d'origine plurisegmenlaire* 
entraïne une règression ou une in vagin atio n des aires sternales VIÏI et ÏX. Cest à la sui te de confusions que les 
entomologistes dècrivent la présence de stermte VII1 et de sternite IX sur la face ventrale de Eabdomen des femelles 
de Coléopières, 

Les genitalia externes des Coléopières 

Caractères généraux et mlerprétalkm 

Les travaux de Singh^Pruthi (1924), Heberdey (1931) et Metcalfe (1932) ont montre à partir du 
développement préimaginal les diíTérentes phases de la morphogenèse des genitalia femelles, avec raccordement elTeetif 
des podies gènitales. Ces auteurs ne se sont loutefoís pas toujours accordès sur le nombre et les posi tions de ces poches, 
et n’ont pas ètudïé les homologies des sdérites constitutifs de Eexosquelettc, 

Tous les auteurs admet lent aussi que le gonopore defi n 1 1 i f des femelles de Coléoptères est localisé << au niveau 
du segment IX» ou <* en arriére du segment IX». II s’agíi là cependani d une disposition secondaire et il est sans 
Signi fication de préciser Eappartenance segmentairc de ce gonopore fonctionnel . 


L’ABDOMEN DES COLÉOPTÉRES ADEPHAGA 


13 


Chez les Coléoptéres, les gonapophyses sont toujours absentes. Les gonopodes IX (« coxostyles ») ont fonelion 
d'ovipositeur. Les gonopodes VIII som vesLigiaux ou absents, rarement fusionnés pour former une plaque sous-génitale, 

L'urite IX 

La face ventrale de Duri te IX porte les gonopodes IX typiquement triarticulés, composés d'un gonosubcoxite, 
d'un gonoeoxúe, et d'un gonostyle. Conlrairement aux Polyphaga, le gonostyle n’est jamais franchement apparent chez 
les Adephaga, sinon sous la forme d’un rudiment qui fait partie de 1' «organe sétulè subapical». 

Les sciériles ventro-latéraux sur lesquels sont arLicutés ïes gonopodes. ont étc interpretés selon les auteurs comme 
des tergites IX (Verhgeff, 1918), des valvifères ou des paraproctes (Tankèr, 1927), des hèmisterniles (majoritè des 
auteurs actuels), ou des latérotergites (Bils, I97Ó, Bltrmüis n-R, 1976). L'étude de la musculature, mais surtout la 
positíon de ces sciériles, qui sont dorsaux par rapport aux gonopodes, indiquent une nature latérotergale. 

L'urite VIII 

Constitué sous la fbrme d'un arceau ventral, leventrite VI11 esL interprété par tous les auteurs eorrtme « sternite » 
ou comme « coxostemite >x Pour tant, la théorie gènérale de la rnorphogenèse des voíes gènitales femelles stipuíe un 
raccordement des poches gen i tales prima i re (siluée en avant de l’urite VIII) et secondaire (située en orriére de l'urite 
VIII) et implíque dono une altératïon de l’aire sternale VIII. De plus, la conformation paire du ventrite VIII s’obserye 
msémenL Chez certaíns Adephaga, les deux hémiventrites consütutifs de l'arceau ventral VIII ne som pas joinrifs mais 
cntrecroisés (quelques Brachinidae) ou méme sont écartés l'un de l'autre el relegues en position latérale (quelques 
Paussidae). 

Mickolejt (1975), qui a étudié Purite VIII des femelles de Mécoptères, assimile ces deux hémiventrites à des 
eoxosternïtes. [1 admet la dhpaníion de la partie médtane du stemite, qui participe à PéMboratïon des voies génitales 
internes, el interprète le ventrite VIlï comme resultant d'une juxtaposition secondaire des deux marges latérales de la 
plaque coxosiernale initiale. Cctte hypothèse n’admet pas la présence de formatiems latérotergales sur l unte VIII, alors 
que le mème auteur les reeonnaït sur l'urite IX. En outre, 3e dévdoppement des gonopodes VI11 chez certains 
Hydradephaga montre qu’ils sont situés en positíon ventrale par rapport aux hémiventrites VIII Ceux-cS sont donc des 
latérotergites secondairement juxtaposés, séridíement homologues des latérotergites IX du segment suívant. 

L'urite X 

L'aire ventrale X est toujours présente mais généraiemenl peu sclérifiée chez les Coléoptéres Adephaga femelles. 
Chez certains Brachinidae, le ventrite X est prolongé en avant par un spicuhmi gemtate, 

Lü découverte de Coléoptéres d genitalia on ho tòpiques 

Parmi la Lrès grande quaniíté d'espèces que compte l'ordre des Coléoptéres, seuls qudques très rares Adephaga 
montreni des genitalia femelles aiypiques. On appelle arthotòpiques des genÍEalia dont la localisation reste en 
concordance avec Torigine segmenta]re. 

Chez qudques Brachinidae du gen re Crepidogaster, les latérotergites VIII ventraux ne som pas jointifs mais 
entrecroUès. L'oriíke genital femelle est aïnsi ouvert juste en arriére du ventrite VII, au niveau des aires segmentaires 
VIII et TX. II sagit cependant sans doutc d'u ne dísposition secondaire, liée à la spècíalísatíon de Lextrémité abdominale 
de ces insectes. 

L'épitopie (déplacèment vers l'arrière) des genitalia femelles est atypíque chez de nombreux Paussidae : les 
íatérolergítes VIII sont ècartès et le vagin n T est pas ísolé des forma tions membraneuses de l'arceau ventral Vül doni 
il dérive. Mais dans cctte méme famille a èté observèe une orthotopie veritable, chez des espèces des genres Eustra et 
Ozaenaphaenops . L^oviducte commun esi ísolé des fornia tions vaginales et débouche par un gonopore primaire situé 
juste à Tarrière de l'urite VIL Une plaque coxosiernale persiste en positíon médiane entre les deux latérotergites VIII 
latéraux. Le sternite IX est visible entre les gonopodes IX. Le protovagin est localísé en arrière des aires stèrnales VIII 
et IX. Àínsi, ces genitalia ont conservé au stade iniaginal leur dísposition métamènque initiale. 

Ces genitalia à métamèrie apparente. d’une exceptionnelle rareté, ont été interpretés comme une néoténic 
partïelle localisèe. II y a cu retard relatif du dèveloppement morphogénètique dc cet organe et ftxation a un stade 
précoce. Le mode de víe cavernicole des espèces concernèes n'est sans doute pas étranger à l’existence de cet état 
néoténique. Quoi qu'il en soit, ces exemples ilïusLrent dans la réalité le sehèma interprètatif thèorique de la constitution 
du postabdomen des femelles de Coléoptéres. 


GéneralLsation d l'ensemhle des Insectes hotométaboles 

l/interprétation nouvdle des homologies des sdèrites du postabdomen femelle peut ètre sehèma i isée et 
généralisée à lensemble des Holométaboles, Un passage en revue rapí de de la siluatíon des Hymènoptères, des 
Nevropteroïdes, des Mècoptèrcs, des Lépidoptères et des Diptères, indique que ce sehèma peut leur ètre appliquè, avec 
disparition des sLernites VIII et IX par suite dc l'épitopie du gonopore secondaire. Les arceaux ventraux VIII ei IX de 
ces insectes seraiem en réalité des forma tions latérotergales. 

11 n’est pas douleux que ce sehèma puisse ètre appliquè dans ses grandes lignes à lous les Insectes Ptèrygotes 
pour comprendre la strueture du postabdomen des femelles. L’épitopie du gonopore secondaire pòurrait ètre décríte 
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dans tous les ordres, à Fexcepüon des plus primitifs, seJon un mème prineipe mais avec des variantes dans 1c dètail des 
modalitès. 

Les vaies gènitales eetoder miques des femelles 

Les genitalia ectodermiques internes des Coléoptères Adephaga onl fait Fobjet de peu d’études. D’orí gi ne 
trisegmentaire, ils rés ulleraient de la coalescence des trois podies génitales primordiales ou. plus exactemenL de la 
poehe oviduçtaire (segment Vil) el du protovagín (segments VI1T el ÏX). 

La posilion ventrale de Foviducte s’observe chez la quasi-totalitè des espèces. Parfoís, la présence d’une ligula 
basalts est interprétée com me un ves t i ge de Loviducte primaire. Chez les Carabidae, Cicindelidae, Migadopidae, peut 
se diffèreneíer une napophyse íigulairt », situèe sur la Uguta et reliée par des muscles à Furite VIII. V aapophyse 
vagimle » est un repli sclérifiè du tègument situé entre la base de Foviducte et la spermathèque, et reliée par des muscles 
a l’urite IX, Elle a élé observèe seulement chez les Paussídae et Ics Broscidae. Une formation spécialisée noinmée 
« sdérite helmmthoïde » est présente chez les Hydradcphaga, les Trachypachidae, Omophronidae. et Nebriidae, et laisse 
suspecter des afFmités phylogénéliques entre ces groupes. 

11 a étè distingué une «giande annexen, qui dcbouchc directement dans la formation vésíeulaire nommée 
spennathèque, et une « giande aceessoire n, qui en est indèpendante et déverse directement ses séçrétíons dans le vagin. 
Ccpendant, il est remarquable de constater que jamais giande annexe et giande aceessoire. lorsque presentes» n'ont èté 
observées sí mul ta né mení dans des mèmes genitalia de femelles d’Adephaga, 

Chez les Nebriidae, un dédouhlemem partiel du vagin n'est pas sans évoquer les conduits doubles des 
Hydradephaga. 

Chez les Brachinidae, un repli du tégument peut enlrainer une in vagina tion du gonopore secondaire et la 
formation d'une «peribursa », qui correspond alors à une fausse bourse copulatríce. 


Le posta BDcmiEN dü male 

L’interprétation des sdérites du postabdomen des femelles de Coléoptères apporte des informations applicables 
pour partie aux genitalia males. 


La facc dorsak* du postabdomen mate 

La face dorsale est peu différente de celie des femelles. On note íoutefots la présence d’un niédioíergite X, 
seulement chez les Carabidac s. j/r., les Cicindelidae ei les Siagonidae. La persbíance de ce caractère primitif peut etre 
liée A la présence des genitalia màle qui appartiennent pour la plus grande part à Furite X. Chez les Siagonidae. le 
mèdiotcrgile X est d'ailleurs entraïnè par la rotation de Fédéage, 


La face ventrale du postabdomen màle 

Les ventrites 

Le ventrite VIJT de fabdomen montre généralement chez le màle la méme morphologie que chez la femeüe : il 
se présente comme la juxtaposítion de deux sdérites fusionnés dans le plan sagittal de Finsecte. La question est de savoir 
si de la meme façon ils rèsultcnt d’une fusion secondaire des latérotergites. Le meillcur argument en íavcur dc cettc 
hypothèse est leur dísposition non fusionnée* mais «entrecroisée» ou «sèparée» dans certaíns genres comme 
Crepidogaster ou Loricera. 

Chez. ceriains males d'Adephaga comme Lorieera, Fimportance des muscles des genitalia entrame une éiongation 
de la régíon costale du ventrite VIII qui se transforme alors en «anneau genital ». 

Le ventrite IX des males d’Adephaga se présente Loujours en «anneau géniLal mais le plus souvent 
asymétrique du fait de la rotatiort de rédéage. Dans le genre Cyehruss les deux latérotergites consti tu tifs sont dístincts. 
Dans le cas général cependam (par exemple Carabus ), seui le latérolergite droit persiste : il avait étè interprété par tous 
les auteurs comme un sternitc impair, ce qu'íl n’est pas. 

L’hypothèse de la nature latérotergale des venlrítes VIIT et IX dc Fabdomen des males de Coléoptères, est 
confortéc par l'examen de la musculatufe. 

Les genitalia males externes 

La nature et les homologies des genitalia males des insectes ont fait Fobjet d'une liítérature abondante. Les 
hypothéses d’une origine ncoformatiomielle ou d'une homologie entre les genitalia males et femelles onl èté 
abandonnèes par la majorité des auteurs. Depuis les observations d'ELSii (1934) et la synthèse de Dupltls (1950), il est 
souvent admis que les tirí les IX et surtout X sont à Forigine des geniLalia externes. Snüdcrass (1957) en a donnè un 
schéma désormais dassique. sans admettre toutefois de façon expíiçite Forigine appendiculaire de ces structures. 

Chez les Coléoptères, les genitalia des males om èté souvent dècrits dans leur diversité. mais tes homologies des 
pièces sclériíiées demeurent incomprises. 


Source. 
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Parmi les Àdephaga, la phàHobase (striietures « pseudophaíHques ») esl visible seulement chez les Carabidae s. 
slr. el les Cicindelidae Dans l’hypothèse cPune uature latérotergale du vemríte IX, eette phallobase serait constituée 
par les aires coxales (ou suhcoxales) de Turite IX, 

L interprétation du lobe médian et des paramères (structures « euphalliques ») est plus délieate, mais plusieurs 
arguments indiquem qu’il s'agïraít de formaiions de Furite X, 


DlVERSITE MÜRPfïQLQGlQUE DE L’ABDOMEN ET PfJYLOGEÍSflE 
MÉTHODOLOGIE ET PEÉMïSSES PHYLGGÉNÉTtQUÈS 

L + étude de la morphologie de l'abdomen et ía mïse en évidence de caractères inèdits peu vent alimenter les 
recherches phylogènétiques sur les Coléoptères Àdephaga. Le tres grand nombre des espèces nécessite toutefois 
l'applieaiion d^une mèthode car íl n’est pas envisageable d'étudier chacune en particulíer. Dans eette optique, Pemploí 
de eertains coneepts des techniques ciadistiques s'est avòré utile, 

L'identifkaiion de grotipements monopbylétiques, au sens striet de Hennig, pennet de caractériser ceux-ci par 
leur plan de base et de les utílïser comine amant de « boïtes noires » dont il n'esL plus néeessaire detudier la phylegénie 
intrinsèque. Deux vastes ensembles ont ainsi été reconnus comme monophylètiques, les Hydradcphaga (incl. 
Trachypachidae) d’une part. les Harpalidae d’autre part, de sorte que Féíude détaillèe de leurs representants a pu ètre 
exclue de eette étude. 

Monophylie des Hydradcphaga 

La majorité des auteurs actuels s’accordent pour considérer Lensemble Hvdradephaga 4 Tracbypaehidae 
comme monophylétique, connu sous le nom de Glabrieornia. 

Monophyüe des Harpalidae 

La monophylie des * Carabíques supérieurs » (Psydridae + Treehidae 4 Harpalidae) reste à démontrer. En 
revanche, la monophyüe des Harpalidae est étayée par la cojójonctíon des quatre autapomorphies suivantes ; 

- Abdomen de type harpalidien, avec des apophyses màrquées sur le bord antérieur du mèdiotergite VI] L renforcèes 
chacune par une carène longiludinak, 

— Orifices des glandes pygidiales situées contre le mèdiotergite VIII, voíre associés à celui-ci pour fprmer un organe 
plus spécialisé (épitergite), 

Absence de la soie mandibulaire chez l'imago, 

Edéage du màle caractéristique : les paramères íortemenl asymètriques, le droit conchoïde, aehète ou quasimenl 
achète. 

Cel ensembie monophylétique correspond aux Conchifera de Jeannel, mais avec rínclusion des Pseudomor- 
phinae. Bien que le taxon Graphipteridae Latreille, 1802, soit antérieur. ce groupe doit prendre le nom de Harpalidae 
Bonelli, 1810, consacré par un long et universel usage. 

Dans la rnesure oú l’ensemble des Hydradephaga est considéré pur tous les auteurs comme monophylétique, et 
oú les Geadephaga Caraboïdes seraienl au contraíre paraphylètiques (voire polyphylétíqueL il est incoherent de diviser 
les premim en plusieurs bonnes familles tandis que les seconds seraíent reunís dans une unique famille des 
«Carabidae», Malgré le poids de la classificatíon traditionnelle de Csíki, qui date de 1927-1933, il a paru préfèrable 
de choisir une classificatíon plus modeme, qui tíenne compte de nos connaissances et de nos ínterrogations actuelles 
sur la pbylogénk des Àdephaga, 

Deux cas particuliers oni été étudiès : les Pseudümorphinae et les Brachinidae. 

Posíiion des Pseudomorphinae 

La position phylògènéttque des Pseudomorphinae a de tout temps posé un problème insoluble aux 
systématiciens, Pourtant, la prèsence chez tous les representants de ce groupe des quatre autapomorphies qui définissent 
les Harpalidae. permet de les indure sans hésitatiem dans eette derniére famille. 

Posttkm des Brachinidae 

La position phytogènèüque des Brachinidae Tait aetuellement Tobjet d une conlroverse. Soit íls soni classes dans 
les « Carabiqaes supérieurs », parmi les Truncatipennes (classificatíon traditionnelle), Soit ils som considerés comme le 
grcupe-frere des Paussidae, dont i Is partagent la spèciaiisatíon des glandes defensives abdominales (Eisntr et al ., 1977; 
Ball, 1979; Erwin & Sims, 1984), 

Le fait est que les representants de ce groupe ne possèdent aucune des quatre autapomorphies qui caractèrisent 
les Harpalidae ÍDEirvi-, 1988a) . Dans ces eondítions* il est légitime d'exclure les Brachinidae des Carabiques supérieurs, 
Cependant, aucune synapomorphie soíide ne conforte l’hypothèse de la monophylie du groupe Brachinidae 4- 
Paussidue. 
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Les genitalia femelles dans les différentes familles d'Adephaga 

En utílisant la Lerminologie dèfinie dans le lexique Lerminologíque (p. 161), il est possible de passer en revue la 
variabílité des genitalia femelles, externes et internes, dans toules les familles de Coléoptères Adephaga. 

La reconnaissance des Hydradephaga d'une part. des Harpalidae sensu novo d’autre part, comme groupements 
monophylétiques. permet de faire Tèconomie de leur étude délaillée. Pour les premiers, on pourra se reporter à la 
silualion des Trachypaehidae et des Amphizoídae, pour ies seconds à celle des Trechidac et Psydridae, Les familles 
ètudiées sont donc les suivantes : 

TÜiysodidae 

Abdomen dc type nèbridíeiq Ies gíandes pygidialcs associées à l’urítc IX, Fort développement du triangle 
imermètacoxal du ventrite II, Genitalia" internes avee une spermathèque mals pas dc formations glandulaires 
apparentes. 

Gehrmgiïdae 

Abdomen de type nébridien. Large processus íntermétucoxaL Expansions appendiculí Tormes sétigères sur les 
latérotergites IX. Une spermathèque, pas de formations glandulaires apparentes, 

Cïcmdelidüi' 

Abdomen des Femelles avee tuhe de ponte télescopique, les latérotergites ÍX divises en deux sclérites T les 
gonoeoxites IX representés par deux articles indivídualisés, Genitalia internes avee une bourse copulatrice, une 
spermathèque tubulifonmc, une apophyse ligulaíre souvent prèsente, mais pas de formations glandulaires apparentes, 
sinon parfois des « gíandes supplèantes » néoformées. 

Présence du médiotergite X chez les males. 

Carahidae 

Abdomen des femelles de type carabídien, Latérotergites ÍX prolongés en avant par de longues apophyses. Les 
gíandes defensives débouchent dans des alvéoles característiques des latéotergites IX. Genitalia internes comme chez 
les Cicindelidae. l'apophyse ligulaíre toujours présente, pas de formations glandulaires apparentes. 

Présence du médiotergite X chez les males, 

Noíoíylidae 

Abdomen dc la iemelle de type harpalidien. Médiotergite IX en fin areeau transversal, Médiotergite VIII avee 
deux apophyses anlérieures carénées, comme chez les Harpalidac, Latérotergites VIII un peu écartés Pun de Tautre. 
Spermathèque tubuliTorme, Pas dc formations glandulaires apparentes, 

Paussidae- 

Abdomen de type nébridien, le médiotergite VIÍI tres selèntié. Médiotergite IX en fin arceau transversal. 
Latérotergites VIII toujours sèparès l'un de fautre, parfois très écartés. Gonopodes ÍX monomères. Genitalia internes 
avee apophyse vaginaJe, spermathèque et glande accessoire, Cetle dernière. absente chez les Paussinae, 

Chez Mefrius, fensemble des genitalia internes a subí une rotation de I8ÍT (catopic genitalia), Chez certains 
Eustrini om éLé décrits des genitalia orthotopiques qui ont conservé leur disposition métamèrique. 

Braçhimdae 

Genitalia en tous points très díiïérents de ceux des Paussidae. Abdomen proche du type harpalidien, mais 
partieuiïer. Gonopodes IX dimères. Gonopodes VIIÏ toujours absents. Genitalia internes sans apophyse vaginale ni 
glande accessoire, mais avee une glande unnexe sur la spermathèque, Qudques traïts partíeu liers : présence fréquente 
d T une « per i bit r sa » et d’un « spiculum genitale ». 

Amphhoidae 

Abdomen de type nébridien. Médiotergite IX vestigi al Gonopodes Vlll Tusionués en « plaque sous-génitale ». 
Voies génitales internes dédoublées : il y a deux orifiees génitaux, Présence d’un « sclèrite helminthoïde >K d’une 
spermathèque, d’une glande accessoire. 

Trachypaehidae 

Abdomen de lype nébridien, mais le médiotergite VTII peu dilTèrencié. Médiotergite IX avee des « lo bes 
paratergaux ». Genitalia internes avee «sclèrite helminthoïde». Ni glande annexe ni glande accessoire diíTérenciées. 

Omophronidde 

Abdomen de Lvpc nébridien. Genitalia internes avee « sclèrite helminthoïde », spermathèque et glande accessoire. 
Nebriidae 

Abdomen de lype nébridien. Apodèmes des latérotergites VIII généralement bilobés. Gonopodes IX dimères. 
Voies gènitales internes partïellemcnt dédoublées. Présence d’un « sclèrite helminthoïde », La similaritè de ce type de 
genitalia avee ceux des Hydradephaga est notable. 


S ourcB MNHN, Pans 
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Migadopidae 

Abdomen dc type nèbridien, Gonopodes IX dimères. Genitalia internes avec bourse copulatrice volumineuse, 
spermathèque prèsente ou absente, mais pas de glande annexe ou accessoire. 

Elaphridae 

Abdomen de type nèbridien. Gonopodes IX dimères. Genitalia in temes avec bourse copulatrice volumíneuse, 
spermathèque prèsente, mais pas dc format ions glandulaires apparentes. 

Loriceridae 

Abdomen de type nèbridien. Gonopodes IX dímeres. Genitalia internes avec bourse copulatrice «en corbeïlle», 
spermathèque filiforme, mais pas de formations glandulaires apparentes. 

Cicindidae 

Gonopods IX dimères. Genitalia internes avec bourse copulatrice, spermathèque tubuliforme, mais pas de 
formations glandulaires apparentes. 

HUeüdae 

Abdomen de type nèbridien, Gonopodes TX dimères, Genitalia internes avec bourse copulatrice, spermathèque 
et glande annexe, 

Prom t’cognaíh idac 

Abdomen de type nèbridien, Genitalia internes avec spermathèque, mais pas de formations glandulaires 
apparentes, 

Scaritidae 

Àbdomen d'un type nèbridien mal earactérisè, le mèdiotergite VIU peu dilTérencié. Genitalia internes tres 
diversifiès selon les gen res. Prèsenee parfois d’une glande accessoire, 

Àpol amidat 

Abdomen d’un type nèbridien mal earactérisè, le mèdiotergite VIII pas plus allongà que les precedents, mais les 
glandes defensives associèes à furite VIII, à la dilTérences des famílies précèdenles. Genitalia internes avec 
spermathèque et glande accessoire. 

Siagomdae 

Abdomen des femelles de type carabklien, les glandes defensives associèes à Turite IX, Chez Luperca, un septum 
membraneux sagittal rclie les marges internes des latérotergites VII1 aux gonopodes VIII Genitalia internes avec 
spermathèque, mais pas de formations glandulaires apparentes 

Chez les màles, le mèdiotergite X est présent et, fail remarquablc, a subi une rotation en rapport avec celle de 
rédèage. 

Mèlaenidae 

Abdomen de type nèbridien, mais le mèdiotergite VIII faiblement in vagi né et les glandes defensives associèes 
selon íes genres à furite VIII ou à furite IX. Genitalia internes avec Kpermathèque, mais sans formations glandulaires 
apparentes. 

Psydrtdae 

Abdomen d'un type nèbridien plus ou moíns earactérisè selon les genres, ou parfois de type harpalídien; les 
glandes defensives associèes à furite IX ou à furite VIIL La famille est hélèrogène et sans deute polyphylétïque. 
Genitalia internes avec spermathèque. mais la glande annexe présente ou absente selon les genres, 

Broscidae 

Abdomen de type harpalidien, mais les glandes defensives associèes à furite IX. Genitalia internes avec 
spermathèque, mais la glande accessoire préseníe ou absente sdon les genres, Prèsenee parfois d'une apophyse vagina le 
sclériftée, 

Trechidae 

Abdomen de type harpalidiem les glandes defensives débouchant non loín de furite VIIL Genitalia internes avec 
spermathèque La glande annexe n T a ètè observèe que chez les Bembidiinae, 

Remarques générales 

Le passage en revue de la diversité morphologique des genitalia femelles des Adephaga permet de tirer quelques 
conclusions principales sur la délïnition des famílies étudiées et sur les rdations phylqgènètiques supposèes prévaloir 
entre elles. 


Source MNHN, París 
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En gènéral. une erande homogcnéité de siructure a èté observée au sein de chaque famílle. C’est le cas par 
exemple des Paussidae, et l’appartenanee à cette famille des genres Meinus et Mystropomus est confirmée {Deuve. 

1988c). . . . , . „ 

D'autres famílies, com me les « Psydridae », sont hétèrogenes et peut-etre polyphyletiques. 

Les similgrités des voies géni tales des Carabidae et Cicindelidae d une part. des Elapbridae et Migadopidae 
d’autre part, som soulignées et traduisent probablement des affinités phylogènéliques. 

La prèsence d’un caractèrc important, le «sclérite helmmthoïde *. qui soit commun au.x Hydradephaga, 
Trachypachidae. Omophronidae et Nebriidae. intfoduit t'hypoihèse d’une éventuelle monopbylic de cet enscmble. 


Sourco MNHN. Paris 


EXTENDED ABSTRACT 


Deuve T, ] 993. L 'abdomen et lèS gemtaua ües- eemellzs de coleopteres Adephaga. Meni. Mas. rtafn. Mixt* nat V1 155 
1-184. Paris isbn : 2-85653-204-7. 
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MATERÍAL AND MhTHODS 

This morphological and phylogenetic study on the abdomen of the Adephaga was eífected on the colleeüons of 
the Muscum Nationaf d’Histüire Naturelle in Paris, 254 species belonging to 28 famílies were disseeted and studied. 
The complele abdomen was treated in càustic potash and the tegumeni preserved after staining, Therefore. only the 
cuLieular casts of ectodermic tissues (exoskeleton and genitalia) were studied, 


Morphqlogv oi tub Coleüptfra AdephaCïa abdomen 


Prelïminiï ry tcrmi noiogy 

Usa ge in entorn ology has led to a confusa on bctwéen dorsal and tergal on the one hand. and ventral and sterrm! 
on the other ln arlhropods, the placement of appendages allows the distinclion of a tergum, more dorsal and a 
sternum, which is more veniral ln ínseeis, the ventral plate of each segment of the abdomen is generally temied the 
sternite and is of a composi te nature, bearing euslernal and coxal (appendicular) dements, and sometimes even 
lalero tergal ones. As we will sec. the sternal element can even be absent. In these cases, the term voti tr i te is prderable 
to define the ventral sd.erite, rather than sternite or secondary sternite, which lead t hem selves lo copfusion* 


The preabdomen 

As in Thysanura, the preabdomen of pterygote insects is compòsed of segments l lo VJL On Coleoptera, each 
segment is simpíy one dorsal mediotergite, bordered by marginal membranes w^hich bear the respiràtory spiracles, and 
a ventral sderite, or ventríte. The ventral surface of the preabdomen is more tnòdifted by the location of the articular 
cavi ties in which the coxae of the metathoraeic legs attach, and a more or less defined diflerentiation in ventríte VI1 
which « carries » the postabdometi. 


The posta rdomen and fem ai e genitalia 

The posi abdomen of Coleoptera is retractable. composed of segments VI11 to X, and a tdson, all more or less 
tqlescoped in to each other. In Lhe female, the primary gonopore is situa Led on the posterior margin of segment VI f, 
but it is segments VIll and IX which are diflerentíated and carn the genital appendages, or gonopods. On the rnale, 
the primarv gonopore is loeated on the ventral surface of segment X and it is segments IX and X which are supposed 
to be specialized and bear elements of an appendicular na tu re. 

The dorsal faee of the post abdomen 

ïn the Adephaga, as in all Coleoptera, the evolutionary tendericy has led to a reduction in the postabdomen by 
difcrenlíal regression of the posterior segments, with an emphasis on telescopi ng of the segments in to each other. This 
« orthogenetie» evolution and the variation which results has hardly been used in the stúdies of systemaiícs and 
phylogeny, In the Adephaga, howcver lliree fundamemal Lypes may be distinguished : 

Carahidian type. The last apparent mediotergite is lhe ninth, This type is observed only in the Females of the 
Carabidae and Siagonídae. 

■ Nèbritfüm type. The last visible mediotergite is the eighlh, which es not telescoped mto segment Vil. This type is 
characterísticalïy observed in the Rhysodidae, Hydradephaga, Tntchypachidae, Omophronidae, Nebriidae, 
Loriceridae, Elaphndae, Migadopidae* Paussídae, Gehringiidae, Hiletidue, Promecognathídae, and less clearly in 
the Scaritidae, Apotomidae, Melaenidae, and certa in Psydridae. 


Soarce MNHN, Pans 
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Harpaíidian type. The last apparent medíotergite is generally thc eighth, sometimes the seventh, but it is parlially 
or compíeíely telescoped into segment VII. This type is observed only in certain Psydndae and in uil the Broscïdae, 
Trediidae, and Hurpalídae, 

Only the Cïcindeïidae and Braehïnidae, which are spccialized famílies in regard to these structures, esoaped from 
these Ihree fundamental types. 

In relation to this evolution, the placement of the orifïces of the abdominal defensive gland is variable between 
famílies. These glands, which arc located on the << intersegmentary » membrane VIIMX, are generally associated with 
urite IX if this is the first mobile segment, or with urile Ví 1J íf this segment is partly telescoped and therefore capable 
of some autonomous mobility, With few exceptions, the glands arc joined to the anterior edge of urite IX in the 
« lower » carabids, In the « higher» carabíds, they are fixed to the posterior margïn of urite VIIT ín certain cases, the 
mediotergite VIJ1 is specialtzed and functions defensively with the Formatïon of « cpitergítes >\ smali artíeulated sclerites 
which aÚ'ow active orientatíon of secretory jets; the genus Amorphomerus is the best exampïe. 

The ventral face of the postahdomen 

The ventraj postabdominal surface of the female Àdephaga is marked by the presence of the reproductive 
apparatus, interna! genital paths and externa! skeletal formatíons. 

General features of the female geni tal Ui of insects 

Ectodermic genital duels 

We owe the knowledge of preimaginal development and female genitalia development to Heberdey (1931) and 
Snougrass (1933). The primitive loeation of the gonopore is on segment VII; this condition, called orthotapic , can be 
observed in the imagina! stage in Thysanura* Ephemeroptera, Dermaptera, and certain Orthupteroids. In the more 
evolved inseets, epitopv can be observed, where the genital orifice has shifted posteriorly to segments VIII or TX, 
sometimes behind urite IX. This dtsplacemenl is con commitam with the elaboration of « vaginal » structures, Hence, 
the defiíiitive ectodermic genital duets of the more advanced inseets would be of a trïsegmented nature, with the 
invoLvement of segments VII, VIII, and IX. 

External genilalia of inseets 

Since the works of Verhoeff and Hevmons ul the end of the last century, the external genitalia of female insects 
have been the subjeet of numerous siudies and discussions. With rare exception, modern authors intèrpret the ventral 
tcrminalia of segments VIII and IX as appendicuíar fomiations. SnodgraSS deíined a clàssic pïan for these structures 
which comprise two pairs of val vi fers and three pairs of val ves. In the more evolved ptery gotes, accent uated epitopy 
of the gonopore places this structure at the lev el of or behind urite IX. lu correlaiioru the gonapophyses re gres s while 
the « third val ves », or eoxostyles, develop the function of utypica! ovj posi tors. This is the case in Coleoptera. 

Another slriking fealure is found in Lhe pterygotes. The four gonapophyses (if present) are brought together 
aroimd the median plane and the genital pouches fuse to form a vagina of plurisegmentary origin. This leads to a 
regression or an invagination of the sternal areas VIlï and IX. Misinterpretations led enlomologists to describe the 
presence of steraite VIII or EX in the ventral face of the abdomen of female Coleopiera, 

External genitalia of Coleopiera 

General characieristics and interpreiation 

The works of Singeí-Pruthi (1924), Heberdey (1931), and Metcàlfe (1932) have shown the diíferenl phases of 
female genítaiial morphogcnesis from thc development of the preimaginal stages, with the actual juining of genital 
pouches. These authors, however, have not always been in agreemenl on the number and posítion of these pouches and, 
they had not studíed the homologies ïmplied by the consecutive sclerites of the exoskeleton. All authors admit thai ibe 
definítive female gonopore is located « in the regí on of segment IX » or « posterior to » this segment. This is however 
a secondary location. It is not significant to precisdy indica te in which segmem this funclional gonopore helongs. In 
the Coleoptera, the gonapophyses are ukvays absent, the gonopods IX {« coxostyles ») funciion as ovipositors, and the 
gonopods VIII are vesfigiaí or absent, or rareïy Tused together to form a subgenha! pia te. 

Urite IX 

The vent rai surface of this urite bears gonopods IX, which are typieally triangular, comprising a gonosubcoxite, 
a gonocoxite, and a gonosiyle, Contrarily to thc Polyphaga, the gonostylus is never clcarly apparent Ín the Àdephaga, 
excepl as a rudimenlary structure which is part of the « suhapical setose òrgan 

The ventro lateral sclerites onto which the gonopods articula te have been interpreted as tergítes IX (Verhoeit. 
191 Kf valves or paraproets (Tanne;r, 1927), hemistermtes (most authors), or Jaterotergites (Bus, 1976; BurmhiStsr, 
1976). Study of musculature, but especially the posítion of these sclerites, which are dorsal with referenee to the 
gonopods, indicate a hUerotergal nature. 
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Urite VIII 

On the form of a ventral arch. all authors interpret the ventrite VIII as sternite or coxostemite, Húwever, the 
general theory on morphogenesis of female genital duets stipulates a union of primary genital pouch, sítuated anLerior 
lo urite VIlí. and secondary pouch. situated posterior to this urite, Tbis therefore implies an akeration of sternal area 
VIII. Furthermore, the dual form of ventrite VIII is easily observed In certain Adephaga* the two hemiventrites 
comprisíng the ventral arch VIII are not joined but crossed {some Brachinidae) or even spaced from each other and 
becoming lateral in position (some Paussidae). Micrüleit (1975), who studied urite VIII of female Mecoptera, 
assimilates these two hemiventrites to coxosternites. He admits the disappearance of the median part of the sternite, 
which parricipates in the internal genital duets, and intèrprets ventrite VIII as resulling from a secdiidary juxtaposition 
of the two lateral margíns of the initial coxosfemal plate. Tbis hypothesis does not admil the presence of laterotergaï 
formations on urite VIII, whereas the same author recogntzes them on urite IX. In addition, the developmeni of 
gonopods VIII in certain Hydradephaga shows that they are situaied in a ventral position relative to hemiventrites VUL 
The latter are therefore the secondanly juxiaposed laterotergites* serially homologous to laterotergites IX of the 
folíowing segment. 

Urite X 

The ventral area X is always present but u is generally slightly sclerified in the female Adephaga. In certain 
Brachinidae, ihe ventrite X is exlended anteriorly by the « spicuhim genítale ». 

The discóvery of Coieopiera with or tho tòpic genital íq 

Among the large number of spedies which make up the order Coleopteru, only a few very rare Adephaga show 
atypical female genitalia. Those genitalïa whose locatíon remains in accordance with the segmenta! orígin are ternied 
« orthoïQpic In some Brachinidae of the genus Crepidogaster , the ventral laterotergites VIU are never joined but 
interleaved or Crossing. The female genital orífice hence opens just behínd ventrite Vil, in the region of segmental areas 
VIII and IX Tiris is probably a secondary locatíon, linked to the specialization of the abdominal extremity of these 
inseets. 

Epitopy, backwards displacement of the female genitalia, is íilypieal in numerous Paussidae : the laterotergites 

VIII are spaced and the Vagina is not isolated from the memhranous formations of the ventral arch VIII, from w hich 
it is deríved. How r ever, in this same family, real orthotopy was observed only in species of the genera Eustra and 
Ozamaphaenops. The conimon oviducl is isolated from vaginal formations and opens with a primary gonopore located 
just behínd urite VIL A coxosternal plate persists in a medial position between the two laterotergites VIII, The sternite 

IX is visible between gonopods IX, The protovagina is posítioned behínd sternal areas VIII and IX, Hence, these 
genitalia ha ve preserved their initial metamerie position at the imagina! stage, These apparently metameric genitalia, 
of very rare oceurence, ha ve been interpreted as a loca&ed partia) neoteny. A relative delay in the morphogenetie 
deydopment of this organ. and its fixation to a precocious stage oceured, The existence oí this neotenic State may be 
attributed to the cave-dwdling mode of íífe exhibited by these species. These examples illustrate the theoretical 
interpreta tions for the structure of the posta bdomen of female Coleoptcra. 

Generalizatums to the group of holometahoían inseets 

The new interpretation of the homologies of the female postabdominal sclerites can be il·lustrated in and applied 
to the holometaboles. A rapid survey of the Hymenoplera, neuropteroíds, Mecoptera, Lcpidoptera, and Diptera. 
indicares that this scheme can be applied to them, with the disappearance of sternítes VIII and IX folíowing the epitopy 
of the secondary gonopore. The ventral arches VIII and IX of these inseets would be kterotergal formations in reality. 
There is no doubt that this scheme can be applied in broad outline to all pterygote inseets to understand the structure 
of the female posta bdomen. Epitopy of the secondary gonopore can be described in all the orders, with exception of 
the most primítive, folíowing the same principal but with variaiion. 

The female ectódermU genital duets 

Few studies have been carried out on the internal ectodermic genitalia of the Àdephaga. Of trisegmentaty origin, 
they will result in the coalescing of the three primordial genital pouches or, niore predsdy, of the oviductaí pouch 
(segment VII) with the protovagina (segments VIII and IX). The ventral position of the oviducl is observed in most 
of the species. Sometimes, the presence of a ligula hasalte is interpreted as a vestige of the primary oviducl. In the 
Carabidae. Cidnddidae, and the Migadopídae, one can distinguish a « Ugttlar apophysts» sítuated on the ligula and 
joined to urite VIII by muscles. The ^ vagina] apophysís » is a scJerotinized fold of the tegument which is situated 
between the base of the oviducl and the spermatheca, and joined to urite IX by muscles. This has been observed only 
in the Paussidae and Broscidae. A specialized structure, called « hdminthoid sderite », is present in all Hydradephaga, 
Trachypaçhidae, Omophronídac. and Nebriidae, and allows supposition of phylogenelic aflinities between these 
famílies. 

An « appended gkmdK which opens dírectly into the vesicular formation (termed as a spermathecah has been 
distingúished from an independent « aecessúry gland» which empties its secretions straight into the vagina, It ís 
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remarkable thai the appended and accessory glands, when present, ha ve never been observed together in the female 
genitalia of the Adephaga, In the Nebriidae, a partial division of the vagina is reminiscent of the double duets of the 
Hydradephaga, Tn the Brachinidae, a folding of the tegumeni could become an invaginaiion of the secondary gonopore 
and the formation of the « peribursa »„ which cor respon ds to a falsc bursa copulatrix. 


THE MALE POSTA BDOM EN 

Interpretation of the sclerites of the female coleopteran postabdomen bríngs forth information applicable, in 
part, to the male genitalia. 

The dorsal face of the male post abdomen 

The dorsal face ís similar to that of the female. Especially noticeahle is the presenee of a medïotergite X, only 
in the Carabidae s. str\ , the Cicindelidae, and the Siagonídae. The persistence of this primitive eharacter may be linked 
to the presenee of male genitalia which belong, for the most part, to urile X ïn the Síagonidae, the mediotergite X 
follows the rotatíon of the aedeagus. 

The vcntral face of the mate postabdomen 

The ventrites 

The ventrite Vlll of the abdomen shows similar niorpbology in the male and female. It appears as a 
juxtapositíon or two sclerites fused in the inseefs sagí t tal plane. The quesíion is whether it results from a secondary 
íusion of the laterotergites in the same way, The argument in favor of this hypothesis is the disposition, not fused but 
crossed or separa ted. in certa in genera, such as Crepidogaxter or Loricera. 

In certain male Àdephaga, Lo rt cera for example, the importance of the genital muscles leads to an elongatíon 
of the costal region of ventrite VIII. which is transformed into a «genital ring »> Ventrite ÍX of the male Adephaga 
is always present as such a genital ring. but often asymmetrical due to the rotatíon of the aedeagus. In the gen us 
Cydirus , the two constituent laterotergites are distincl. In the general cases (for example Carabus), only the right 
laterotergite persists. This was interpreted by all autbors as an asymmetrïeal sternite, which ít is not. The hypothesis 
of the iaterotergal nature of ventrites Vlll and ÏX of the male coleopteran abdomen is supportcd by examinat ion of 
the musctiiature. 

The externa! male genitalia 

The nature and homologi.es of the inseet male genitalia ha ve been the subject of a vast litemture, The hypothesis 
of a neoformed genital tube or of a homology betwcen male and female genitalia were abandonned by most authors. 
Since the observations of Ei.se (1934) and the review of Du purs (1950), it has often been admitted that urites ÏX and 
especially X are at the origin of the extemal male genitalia. Sngograss (1957) designed the thereafter clàssic d i agraïm 
withoul admitting explictily however the appendicular origins of thcse stmetures. ïn the Coleoptera, the male genitalia 
have often been described in all Iheir diversity. but the homologies of the sclerified parts remain unknown. Amongst 
the Adephaga, the phallohase (a pseudophallic structure) is only visible in the Cambidae str. and the Cicindelidae. 
Àccording to the hypothesis of the Iaterotergal nature of ventrite IX, this phallobasc wouki comprise the coxal areas 
(or subcoxals) of un te IX, Interpretation of the median lo be and the parameres (euphallic structures) is more diíïículL 
but numerous arguments indica te thai they may be denved from urite X. 


MdRPHOLOGTCAL DIVERStTY OF THF ABDOMEN AND PHVLÒ6ENY 


METHODOLOCY AND PITYLOGENET1C PREMÍSES 

The study of the morphology of the abdomen and elucidation of characters previously unknown may fuel 
phylogeneüc research on the Coleoptera Aidephaga. The very large tiumber of species necessita tes a precí se 
methodology, as it is not advisable to study ull of them- In víew of this, the use of certain concepts of cladistícs is 
deemed usefuT 

The identifica li on ol monophyletíc groupings, in the strict sense of Henniç* allows for their characterizaüon on 
their ground ptan and to use them as so « black boxes » that no longer require inlrinsic phylogenètic studies, Two large 
groupings have thus been recognized as monophyletíc, the Hydradephaga (incL Traehypachidae) and Harpalídae. 
Therefore detaiied analysis of their component laxa could be exduded from this study. 
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Manophyly uf ihe Hydradtphaga 

The majority of recent authors are in agreemenl when considering the enlity Hydradepha&a + Trachypachidae 
as monophyletic. There are known under the colleetíve name of the Glabricornia. 


Monophyly af Harpalidae 

The monophyty of the « higher» carabids {Psydridae -f- Trechidae + Harpalidae) remains to be demonstrated 
(perhaps ineluding the Broscídae or excíuding certain Psydridae). On the other hand, the monophyly uí the Harpalidae 
is suppprted by the conjunction of the following four autapomorphies : 

Abdomen of the harpalídian type, with the apophyses marked on the anterior edge of mediotergite VIII, eàch 
reinforced by a longitudinal keel, 

Pygidiaï gland orifïces sitnated agaínsí mediotergite VHT somcümes associated with it to forní a more speciahíed 
òrgan, the epitergite, 

— Absence of the mandíbular seta in the imago. 

- Characteristic aedeagus of the male : parameres strongly asvmmetricah the nght one conchoid. achaeLous or afmost 
achaetous. 

This monophyletic groupíng corresponds to the Conchïfera of Jeannel, but with the inclusion of the 
Pseudomorp hirïae. Although the taxon Graphípteridae Làtreille (1802) preccdes it, this group should take the name 
Harpalidae Bonelli (1810), This is justified by a long and universal usage. 

In the case where the groupíng Hydradephaga (íncl. Trachypachidae) is considered by all authors as 
monophyletic, and where the carabïd Geadephaga would be eontranly paraphyletíc (and perhaps polyphyletic), it is 
inadvisable to dívide the hrst into many famílies, whereas the latter would be united in a un i que family, the 
« Carabidae ». Despíte the weight ihat CsiKfs (1927 1933) iraditional da&sification earries, it appeared preferable to 
selecl a more modern classificat!on which takes into account recent disco venes and present qüestions on the phylogeny 
of the Àdephaga, 

Two particular cases have been studied here : the Pseudomorphinae and the Brachinidae. 

Posi fum of the Pseudomorphmae 

The phylogenetic posítion of the Pseudomorphmae has always posed unsolved diffieulties for sysiematisfcs, 
However„ the presence of the íbur autapomorphies which defïne the Harpalidae in all representatives of this group 
allows us to include them, without hesitation, in this famíly, 

Posítion of the Brachinidae 

The phylogenetic posítion of this family is presently the subject of controversy, Either they are classified with 
the «higher» carabids, among the Truncat ipennes (most iraditional authors), or as the sister-group of the Paussidae, 
with which they share the speclalksation of the abdominal defensi ve glands (Eisner et al. , 1977; Ball, 1979; Erwtn & 
Sims, 1984). The fact is that the representatives of this group possess none of the four autapomorphies which 
characterize the Harpalidae (Deuve, 1988a), In ihese condi tions, it is legitima te to exciude the Brachinidae from the 
« higher >> carabids, However, no solid synapomorphy supports ihe hypothesis of a monophyletic origin of íhe group 
Brachinidae + Paussidae. 


The female genitalia in tfíe different familïes of Adephàga 

Using the terminology defined in the glossary (p. 161), it is possible to review the variabilitv of the female 
genitalia, botfa externa! and ínternal, in all famílies of Cokoptera Adephaga. The recognition of Hydradephaga (ind. 
Trachypachidae) on one hand and íhe Harpalidae sensu nova on the other. as monophyletic groupings, allows for 
brevüy in theïr studies, For the first group, one can refer to the situatíon in the Trachypachidae and the Amphizoidae, 
and for the latter to the Trechidae and Psydridae. The famílies which have been studied are listed bdovv, 

Rhysodidae 

Abdomen of nebridian typc, with pygidiaï glands associated with un te IX, Presence of a strong intermetacoxal 
triangle of ventrite II. Interna! genitalia with a spermatheca but no apparent glandular forma tions, 

Gehnngüdac 

Abdomen of nebridian type. Wide intermetacoxal process, Àppendiculariform setiferous expansions on 
laterotergite IX. One spermatheca, no apparent glandular forma tions 

CicindeUdae 

Abdomen of females with telescopie eggdaying tube. Laterotergite IX divided into two sclefites. Gonocoxite IX 
represented by two individual articles. Interna! genitalia with bursa copulatrix and tubular spermatheca. Ligular 
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apophysis often present but no apparent glandular Forma tions. Neoformed « substitution glands » sometimes present. 
Mediotergite X present in males. 

Carahidae 

Abdomen of females with carabidian type. Laterotergíte IX prolonged anteriorly by long apophyses. Defensives 
glands opening into charaelemíic alveoles in laterotergites IX. Interna! genitalia us in Cicíndelidae. Ligular apophysis 
always present. No apparent glandular formations. Mediotergite X present in males. 

NotoíyUdae 

Abdomen of harpalidian type. Mediotergite ÍX as a narrow transverse arcb. Mediotergite VIII with two keeled 
anterior apophyses as in the Harpalidac. Laterotergites VIII slightly spaced from one anothcr, Spermatheca tubular. 
No apparent glandular formations. 

Paussidae 

Abdomen of nebridian type with mediotergite VIIl much scferified. Mediotergite IX as a narrow transverse arch. 
Laterotergites VIII always separated from each other, sometimes very far apart. Gonopods IX monomerous. Interna! 
genitalia with vaginal apophvsis. Spermatheca and accessory gland present. Aeeessory gland absent in Paussinae. 

In Merrius . the mternai genitalia have rotated 180 " (« catopic» genitalia). In certain Eustrini, orthotopic 
genitalia have been descríbed wliieh have retained their ínitial metameric structure. 

Brachinidae 

Genitalia in all íealures very diiïerent from those of the Paussidae. Abdomen approching harpalidian type, but 
with special characterisiies. Gonopods IX dimerom. Gonopods VIII absent. Internal genitalia without vaginal 
apophysis nor accessory gland, but with appended gland on spermatheca. Some characteristic features are freqüent 
presence of « peribursa » and of « spiculurn gemtale ». 

Àmphnoidae 

Abdomen oí nebndian type. Mediotergite IX vestigiaL Gonopods VIlï fused in « subgenital plate ». Internal 
genitalia divided into (wo. with two genital orifices, Presence of « hdmmíhoid sclerite», spermatheca, and accessory 
gland. 

Trachypa ch ïtlue 

Abdomen of nebridian type, but with the mediotergite VIII little diíïerentiatcd. Mediotergite IX with 
« parà tergal lohes », Internal genitalia with a «helmïntboid sclerite», No appended gland or differentiated accessory 
gland. 

Omophronidae 

Abdomen of nebndian type, internal genitalia with « helminthoid sclerite », spermaLheca, and accessory gland. 
Nebriidae 

Abdomen of nebridian type, Apodemes of laterotergites Vil 1 usually bilobed. Gonopods IX dimerous. Internal 
genitalia partly subdivided, Presence of à « helminthoid sclerite ». The similaritíes between the genitalia of the Nebríidae 
and the Hydradephaga is worthy of note. 

Migudopidae 

Abdomen of nebridian tvpe. Gonopods ÍX dimerous. Internal genitalia with voluminous bursa copulatrix. 
Spermatheca present or absent. No appended gland or accessory gland, 

Efaphridae 

Abdomen of nebridian type Gonopods ÍX dimerous. 

Spermatheca present, but no apparent glandular formations. 

Loncendae 

Abdomen of nebridian tvpe. Gonopods IX dimerous, 
filiform spermatheca. but no apparent glandular Formations. 

Cicindidae 

Gonopods ÏX dimerous. Internal genitalia with bursa 
glandular formation. 

Hilelídae 

Abdomen of nebridian type. Gonopods IX dimerous, Internal genitalia with hursa copulatrix, spermatheca, and 
appended gland. 

From ecogn a th idae 

Abdomen of nebridian type. Interna! genitalia with spermatheca, but no apparent glandular formation. 


Internal genitalia with voluminous bursa copulatrix. 


Internal genitalia with cup-shaped btirsa copulatrix. 


copulatrix, tubuhform spermatheca but no apparent 
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Scaritidae 

Abdomen of nebridían type, but badly cbaracteristic, wíth mediotergite VIII little differentiatetL Internal 
genital ia variable amongst genera. Occasional presence of accessory gland 

Apotomidae 

Abdomen of nebridían type, but badty diaracteristíc, with mediotergite VIM no longer than preccding ones, but 
defensive glands associated with un te VIII in contrast to previous families. Internal genitalïa wíth spermatheca and 
accessory gland. 

Siagonidae 

Female abdomen of carabïdian type, with defen si ve glands associated with urite [X. In Luperca , a sagittal 
membranous septum connects the internal margíns of laierotergites VIII to gonopods VIII Internà] genilalia with 
spermatheca, but no apparent glandular fomiations. 

Mediotergite X present in males but following Lhe rotaüon of the aedeagus. This is worthy of note, 

Melaenidae 

Abdomen of nebridían type, but mediotergite VIII weakly invaginated and defensive glands associated with urite 
VÜJ or urite IX dependíng upon genus. Internal geníLalia with spermatheea but without apparent glandular fonnations. 

Psydridae 

Abdomen of nebridían type, more or less characteristie in each gen us, or sometirnes of harpalidian type. míh 
defensive glands associated with urite IX or urite VIU. The faznily is heterogenous and probably polyphyletíc. Internal 
genilalia with spermatheca, but the appended gland is present or absent depending upon thc genus. 

Brascidae 

Abdomen of harpalidian type. but the defensive glands associated with urite IX, Internal genïtalia with 
spermathçca, but the accessory gland is present or absent depending upon the genus. Selerified vaginal apophysís 
sometimes present 

Trechïdae 

Abdomen of harpalidian type, wíth defensive glands opening near urite VIII. Internal geni tal ia with 
spermatheca. Appended gland has only been observed in the Bembidíinae, 

General com ments 

À revíew of the morphologícal diversity of the female genitalía in the Adephaga permits some conclusions to 
be made ón the defmition of lhe famílies studied and on the phylogenetic relati onships presumed to exíst between them 
In general, structural homogeneity is observed inside each farnily, For example in the Paussidae, lhe plaeement of the 
genera Meirius and Mystropomus in this family is clearly confirmed (Deuve, 1988c)h Olher families such as the 
Psydridae, are heterogenous and possibly poiyphyletic, The stmilarities of the genital duets of the Carabidae and 
Cicindelidae on one hand, and Elaphridae and Migadoptdae on the other, are underüned and probably translate as 
phylogenetic affinitíes. The presence of an important character, the «helmmthoid sclerite >>, common to lhe 
Hydradephaga. Trachvpachidae, Omophronidae, and Nebrttdae, introduccs lhe hypothesis of a possible monophyletic 
origin of this grouping. 
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INTRODUCTION 


Lorsque j’ai entrepris ce travail sur l’abdomen des Adephaga, l'objectif de mes recherches était 
simple : je voulais prendre en compte la diversité morphologique des genitalia femelles pour affiner 
nos connaissances sur la phylogénie de ce groupe zooïogique, l'un des deux principaux sous-ordres 
des Coléoptères. En effet. les travaux de systématique sur ces insectes, qui sont si nombreux de par 
le monde, ont utilisé tour à tour des critères divers, selon une progression normale dans l’ordre des 
connaissances. Dans un premier temps, ce furent les caraetères tirés de la morphologie de 
Pexosquelette, y compris les appendices et les ailes, qui ont été analysés; puis ceux issus des genitalia 
du màle, lesquels ont apporté de nombreuses informations nouvelles sur la délimitation des 
principales lignées, mais aussi. et peut-ètre surtout, sur la délimitation des espéces; et enfin, très 
récemment, ont été exploitès des critères obtenus à la suite d'études caryologiques, biochimiques 
(composition des glandes de défense), ou mème immunologíques. D’une façon peu compréhensible, 
ont été négligés les genitalia femelles, à Pexception de quelques études ponctuelles et de la tentative 
de Schuler (1960 à 1974). Pourtant, ces organes sont d'observation aisée sur les spècimens secs de 
collection, puisqu’ils sont doublés par une intima culiculaire qu’un traitement dans un bain bouillant 
de potasse caustique et une coloration permettent d'étudier avec une relati ve facilité. Ces techniques 
sont à la portée de torn laboratoire et respectent, si elles sont eíTectuées avec soin, la prèseutation des 
spècimens étudiés, Mème un taxon d’une extrème rareté. connu par un seul exempiaire eonservé dans 
une coliection ancienne d’un musée. peut sans dommage supporter une dissection fine et ètre analysé 
avec les moyens microscòpiques modernes. Dans ces condi tions, compte tenu des remarquables 
progrés techniques des dernières décennies, l’étude des fonnations cuticulaires des genitalia 
ectodermiques femelles devenait une priori té pour tenter de reconstituer l’histoire phylogénétique des 
Adephaga. Les travaux de Holdhàus, Franz, Mateu, Schuler, Llebherr, ont laissé entrevoir la 
richesse en caraetères morphologiques nouveaux de ces organes et ont annonçé une ample moisson 
à qui voudrait se donner la peine d'entreprendre une ètude plus généralc. C’est dans cette optique que 
j’ai entrepris ce travail. 

Une ètude de caraetères n’est cependant jamais purement descriptive. Vouloir utiliser les 
caraetères morphologiques des genitalia femelles des Adephaga dans des études phylogénètiques, 
revient à se heurter à des problemes d'interprètation et de cotnpréhension des structures observées. 
Une ètude phylogénétique, qu’elle soil cladistique ou non, nécessite d'abord d’établir les homologies 
entre les caraetères mis en évidence dans les diíférents groupes pour pouvoir ensuite les comparer 
malgré leur diversífication. Par cet impèratif. une analyse de caraetères devient dans un premier temps 
un exercice de morphologie comparée. La « spermathèque » des Paussidae est-elle homologue de celle 
des Trechidae ? La « glande annexe » de la spermathèque des Psydridae peut-elle ètre comparée à une 
« glande accessoire » telle qu'il s'en observe chez les Broscidae ? Quels sont les rapports entre le 
« sclérite vaginal » lamelliforme des Paussidae et la plaque sclérífièe qui tapisse parfois la concavité 
de la bourse eopulatrice des Carabidae ? Pourquoi l’orifice génital des lemelles est-il situé « en arrière 
de l'urite IX» chez les Scaritidae, mais «en avant» chez les Promecognathidae ou chez certains 
Brachinidae ? Ces qüestions, qui viennent naturellement à Lesprit lorsque l'on observe la diversité de 
ces structures et leur richesse en caraetères morphologiques, néeessitent pour qui veut y rèpondre, que 
l'on alTronte le problème sous l’angle le plus général, c’est-à-dire en termes de morphogenèse. 

Heureusement, Pétude du déveioppemenl préimaginal a déjà permis à des auteurs plus anciens 
de préciser de façon schénaatique l’orígine des genitalia femelles des Insectes Ptérygotes. On doït 
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beaucoup à ce propos aux observations de Singh Pruthi (1924) et aux bríltantes synthèses 
d'HEBERDEY (1931) et de SnodgraSS (1933). Ces auteurs onl en particulier conclu à une origine 
plurisegmentaire de ces organes, et pins préasément trisegmentaire pour ce qui concerne Fordre des 
Coléoptères. Les voies génitales ectodenniques internes seraient alors issues de ta fusion de trois 
invagí na tions primordíales, appelées « poches génitales». L’une sítuée a Farrière du segment VII de 
l'abdomen, les deux autres respectívement à Farrière des segments VIII et IX. Mais si ces trois 
ínvaginations de Fenveloppe légumentaire fusionnent, que deviennent les sternites VIII et IX qui les 
sèparaient ? S'invaginerit-its aussi 7 Ces qüestions inevitables conduisem i s'intéresser aux « genitalia 
externes», c'est-à-dire aux sclérites venlraux de Fabdomen, à leurs appendices, parfois nommés 
«terminalia », et aux sclérites qui les entourent. Le problème des homologies des différentes parties 
de Fovipositeur des femelles d'insectes a alimenté des discussions et des polèmiques nombreuses dans 
la litléraiure entomologique générale, et Fon doít aux travaux désormais clàssiques de Heymons, 
Verhgeff, Crampton, Snodgrass, Michener, Gustàpson, Scudder, Matsuda et Stys, d'en avoír 
à travers mainis confins ciarifié les aspects. J'ai donc utilisé les princípales acquísítions de ces études 
el croís avoir apporté une píerre à cel édifice en montrani que chez les Coléoptères au moins, les 
sternites VIII et IX ne sont pas visibles car ils ont particípé à La formation des conduïts génitaux 
internes, Une rapide revue des autres ordres d'Insectes Holométaboles indique que ce schéma peut 
leur ètre applíquc et peut-ètre aussi à La majorité des Ptérygotes. 

Ces recherches nfont ainsi conduït à proposer un schéma explicatíf qui résutne la 
morphogenèse des genitalia femelles des Coléoptères et propose de nouvelles homologies des sclérites 
du postabdomen. JFai beaucoup utilisé à cette íin, en en modifiant cependant les princípales 
interpretat ions, les travaux de Bils (1976) et de Burmeïster (1976), remarquables de préeísíom qui 
donnent une description complète et une bonne illustration de la musculature du postabdomen chez 
les femelles d'Àdephaga, J"ai eu aussi la chance tres fortuite de recevoir des Paussidae troglohies 
découverts dans des grottes de Thaïlande, qui presentent les caractères tout-à-faít nouveaux et 
exceptionnels d’une néòténie localisée précísément aux genitalia femelles. Cette structure néoténíque. 
primitive d'aspect, a confirmé les presentes théories sur Forigíne plurimétamérique des genitalia 
ectodenniques femelles. 

La nouvelle interpretat!on des sclérites abdominaux des femelles de Coléoptères et des 
Insectes Holométaboles rend possible une application de ces resultats au postabdomen des males, 
après s'étre largement inspíré des travaux de Duputs (1950) et de Snodgrass (1957). 

Après ce cheminement et ces discussions sur les homologies, la seconde partie du texte a pour 
objet de passer en revue la riche di versi té morphologíque des genitalia femelles chez les Coléoptères 
Àdephaga. On ne peut que constater la Lrès grande varíabilité morphologique de ces organes doni de 
nombreux exemples som décrits pour chaque famille. Mais surtout, la mise en évidence de caractères 
inèdits doit apporter des arguments nouveaux dans le eadre des recherches phylogénéiiques. Paree 
que certains principes de la systématique cladistique permettent de réduire Fétude des groupes 
monophylétiques à Fanalyse de leur plan de base, je me suis dans un premier temps efforcé de 
rassembler une majorité de Coléoptères Àdephaga dans de tels ensembles, les plus vastes possible, afin 
de ne pas avoir à en étudier La phytogénie intrinsèque. Ainsi par exemple, les Hydradephaga et les 
Harpalídae qui rassemblent à eux seuls plus de 55 % de ces insectes. Les vingt-deux familles restantes 
ont ensuite élé ètudíées plus en détaïL 11 s’agit d T une esquisse. du défrichage d'un terraín encore vierge 
de veritables investígations, car Fon se rendra compte à la lecture de ces pages que beaucoup reste 
à faire et que les conclusions phylogénéiiques sont encore bien maigres. Du moins est-on sur que dans 
l'avenir, les recherches sur la phylogénie des Coléoptères Àdephaga ne devront píus ígnorer Fétude 
des caractères nombreux tirés de Fétude des genitalia femelles. 


TECHNIQUES D’ÉTUDE 


Une étude phylogénétique nécessite d’examiner un grand nombre de spécimens, representat i fs 
de l'ensemble el appartenanl donc aux diverses lignées connues. Seules quelques grandes collections 
dans le monde peu vent permettre de telles investigations comme celles du Musèum national d’histoire 
naturelle de Paris, qui ont été utilisées pour ceite étude. Ces insectes de collection ont cependant 
rinconvènienl de ne pas ètre conservés en milieu liquide après fixation. mais d'ètre épinglés puis 
séchés. Cette préparation facilite l’examen des stTuctures externes et en rend plus aisées les 
comparaisons. mais il ne subsiste en réalité que les structures cuticulaires. Tous íes tissús de 
l’organisme sont nécrosés et détruits. 

Port opportunément. les épithéliums dorigine ectodermique des Insectes ont cette particularité 
de sécréter au póle opposé de leur lame basale. une couche cuticulaire ehitino-protéique et lipidique, 
plus ou moins slratifiée et plus ou moins sclérifiée. Cette cuticule d'épaisseur variable forme 
í’exosquelette de l'Insecte, mais moule les extrémités de tube digestif, stomodéum et proclodéum. De 
mème. les organes génitaux sont constitués d'une partie mésodermique, gonades el région apicale du 
tractus genital, et d’une partie ectodermique, région basale du tractus genital et gonopodes. 
L'épithélium ectodermique sécrète une intima cuticulaire , qui moule la morphologie des tissús 
sous-jacents. Cette pellicule, parfois extrèmement fine mais toujours présente, est conservée dans les 
spécimens séchés des collections entomologiques. II est donc possible d'en étudier la géométrie et la 
forme. II faut pour cela préalablement « nettoyer » l’organe à étudier des tissús nécrosés inutilisables 
et rendre apparente la continuité de l’enveloppe tégumentaire. 

Les spécimens à étudier ont été, dans un premier temps, plongés dans un bain d’eau distillée 
chaude pour ies assouplir. Puis, à l'aide de pinces fines, l’abdomen a été sèparé du reste du corps de 
l'Insecte par simple déchirure de la membrane le long de la jonction thoraco-abdominale. 

L'abdomen, isolé, a ensuite ete plongé pendant 10 minutes dans un bain de potasse à 10 A> 
pour permettre le « nettoyage >> des structures. A l’issue el après rinçage. ne demeure que la cuticule, 
inaltérée et propre à ètre étudiee dans les momdres détails de sa morphologie. 11 est alors utile de la 
colorer. au rouge de fuchsine acide ou au noir chlorazol. On peut plonger cette enveloppe cuticulaire, 
ce i< fantòme » tégumentaire, dans une solution de lactophénol et y adjoíndre quelques goulles de noir 
chlorazol dissous à saturation dans de l’éthanol. Cette coloration est rapide. 

La dissection et l'observation peuvenl s'elïectuer dans le lactophénol. qui oiïre de bonnes 
qualilés òptiques. 

A l'aide de pinces fines, on écarte le ventrite VII du ventritc VIU, en provoquant une rupture 
de !a membrane « intersegmentaire », et l’on déchire l'une des membranes péritrémales latéro-dorsales 
du préabdomen, le long des còtés des ventrites. Puis, on déchire de mème l’autre membrane 
péritrémale, de sorle que l’on a finalemem isolé les ventrites du préabdomen (urites II à VII}, qui 
forment la carapace ventrale, des médiotergites dorsaux et du postabdomen. 

Toujours à l’aide de pinces fines, on rompt la continuité de l’urite VIII à hauteur du stigmate. 
11 peut alors « s’ouvrir comme un livre » et 1 on déchire la membrane «intersegmentaire» \1I1-IX. 
ce qui permet d’isoler les urites IX et X accompagnés des genitalia et du proctodèum. 

Si les glandes « pygidiales» de défense sont associées à l’urite IX, elles seronl préparées avec 
cette dernière pièce. Si elles sont associées à l’urite VIII. elles seronl conservées avec la pièce 
précédente, qui comprend les médiotergites I à VIII et le ventritc VIII. 

II est toujours nècessaire de retirer les nombreuses trachées qui gènent l'observation des 

caractères à étudier. 
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Cette dissection étant elïectuée, on peul soil simplement conserver ces slruetures colorées dans 
des tubes de glycérine; soit les monter après déshydratation entre lame et lamelle dans le baume du 
Canada. 

Dans le cas de spécimens précieux, il est possible d'isoler les ventrites du préabdomen avant 
le traitenient à la potasse caustique, el de tes recoller aussitòt sous les élytres du spécimen de collection 
qui a ainsi conservé sa présentation d’origine. 

L’observalion el letude des structures morphològiques peut s’effectuer selon le cas au 
stéréomicroscope. au microscope optique ou au microscope élecironique à balayage, avec ou sans 
« point-crilique ». 


Source MNHN. París 


ABRÉV1ATI0NS UTILISÉES 
ABBREVIATIONS USED IN FIGURES 


a. 

anus / art us 

ac. 

antecosta / untecosta 

aed. 

édéage / aedeagus 

□mp. 

ampulla / ampul·la 

ap. 

apophyse / apophysis 

aplig* 

apophyse ligulaire / ligular apophysis 

apod. 

apodème j apodeme 

ap.vg. 

apophyse vaginale / vagina! apophysis 

b.c. 

bourse copulatrice / bursa copulatrix 

caps. 

capsule / capsula seminalis 

car. 

carène / keel 

c.eff* 

canal effèrent / effèrent canal 

c.colL 

canal collecleur / collecting canal 

ch,sg* 

chambre sous-génitale / subgenital chamher 

c-spm* 

canal (ou conduit) de la spermathèque / canal (or duet) of the spermatheca 

ch.expl 

chambre d’explosion (vestibule) / explosion chamher (vestibulum) 

cx 

coxa / coxa 

cxsty 

coxostyle / coxostyius 

d. 

droit / right 

div. 

diverticule / diverticutum 

Cllt. 

entonnoir / funnel 

ép. 

épitergite / epitergite 

èpl. 

épipleurite / epipleurite 

g- 

gauche / left 

gl 

gonopore primaire / primary gonopore 

genJnt.ect. 

genitalia internes ectodermiques / interna/ ectoderrnic genitalia 

gcx 

gonocoxite / gonocoxile 

gJ* 

glande / gland 

gLacc» 

glande accessoire / accessory gland 

gl.ann. 

glande annexe / appended gland 

gipyg- 

glande « pygidiale » / “ pygidial 1 g/u«í/ 

gp d 

gonopode / gortopod 

gscx 

gonosubcoxite / gf>wwu/>c'OA7/í? 

gt- 

gouttière / gu/íer 

hpl. 

hypopleurite / hypopkurite 

iv- 

intervalvulae / íntervahulae 
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»g. 

ligula basa lis / ligula basalis 

l.mtép. 

lo be métépisternal / metepisternal lobe 

Iptg* 

lobe paratergal / para tergal lobe 

Itg 

latérotergile / iaterotergite 

mb.péritr. 

membrane péritrémale / per is rema! membrana 

mtg 

médiotergíte / mediotergite 

or.gén. 

orifice genital ' gonopore 

or.gl. 

orifice glandulaire ' glandular openíng 

O.S.S. 

organe sétulé subapical / subapical setose òrgan 

0V. 

oviducte / o vi duel 

p.a. 

poche unnexe / accessory pouch or vesicle 

pb 

peribursa / periburxa 

p,<L 

poche dorsale j dorsal pouch or vesicle 

péd. 

pédoncule / peduncle 

ph. 

phallus / phallus 

phb* 

phallobase / phallobase 

pp. 

périprocle / periprocl 

proct. 

proctodéum / proctodaeum 

prvg. 

protovagin / protovagina 

pl.gén. 

plaque génitale / genital plate 

pl.sgén. 

pla que sous-génitaie / subgenital plate 

pm. 

paramère / paramere 

p.v. 

poche ventrale / vent ral pouch or vesicle 

r. 

réservoir / reservoir 

sel.h. 

sclérite helminthoïde / hdtninthoid sderite 

sd.lig. 

sclérite ligulaire / ligutar sclerite 

S.pl. 

sillon pleura) / pleural groove 

sp.gen. 

spiculum genitale / spiculum genitaie 

spim 

sperraathèque / spermatheca 

spt. 

septum / septum 

st 

sternite / sternite 

stg. 

Stígmate j spirade 

s-tg.pl. 

sillon tergo-pleural / tergopleural groove 

sty. 

style / A'/y/wí 

tg 

tergite / lergite 

th. 

segment thoracique / thoracic segment 

tr.icx 

triangle intercoxa! , mtercaxal triangle 

ur. 

urite j urite 

V. 

ventrite j ventrite 

vés.sécr. 

vésicule sécrétoire / jecreíorv vesicle 

'g. 

vagin / vagina 


Source MNHN. Pans 


MORPHOLOGIE D£ L’ABDOMEN DES COLÉOPTÈRES ADEPHAGA 


En prélimmaire à tout travail de morphologie sur l’abdomen des insectes, il importe de 
preciser la terminologie utilisée pour nommer les différents sdérites observables. En particulier. s’il est 
d'un usage courant de nommer « tergite» le sclérite en arceau dorsal qui occupe Loute une face de 
chaque uríte abdominal, et « sternite » Farceau ventral correspondant. cette habitude parait ètre à la 
fois la conséquence et la source de confusions freqüentes. 

Dans le plan de base du segment arthropodien (cf. Vandel, 1949 : 86; Stormer, 1959 : 8), 
Femplaeemenl des appendices est le seui point de repère qui permette de distinguer une aire 
<( dorsale », ou tergum, qui est dorsale par rapport aux appendices, et une aire « ventrale », ou sternum, 
qui est ventrale par rapport au méme critère. On peui difïlcilement suivre Snodgrass (1931 : 6) 
lorsqu'il propose de nommer « dorsum » la première et « venter » la seconde. puísque ees termes 
seraient alors synonymes des précédents dans leurs acceptions strictes, et que de plus. il est permis de 
penser que les substantifs de « dos » et de « ventre » ne perdraient rien à conserver en zoologie leur 
signification triviale. 

II est d'un usage généralisé en entomologie d'appeler « sternite» non pas nécessairement un 
sclérite du veritable sternum, comme il se devrail, mais le sclérite en arceau ventral de chaque segment 
de l’abdomen des Ptérygotes, sans que l’on méconnaisse pour autant sa nature composite. Pour la 
majorjté des auteurs en effet, cette pièce est formée de Iíl fusion de sclérífications du « sternum 
primaire » (eusternum) et des pleures (Snodgrass, 1931), avec quelques controverses sur Fimportance 
relati ve de ces deux composantes (Gustai-'SON, 1950; Matsuda, 1958). fl s’agirait donc d’un 
coxosteraite (le terme de « pleurostermte » serait plus exact mais n’a jamais été retenu). 

II semble mème que dans certains cas, des sdérites latéraux du tergum ( latéroíergiíes) viennent 
se situer sur la face ventrale de l’abdomen. Dupuis (1955 : 241) signate sur les uriíes VIII et IX des 
Hètéroptères une « part se des latératergites repliée ventralement et portant les gonoeoxites », landis 
que STYS (1959 : 80), qui préfère le terme de zygosternum à celui de coxosternum, précise que 
« sometimes, however, the laterotergal seíerotizations enter into the compositkm of zvgaSternum. If thev 
are fused with the zygosternum, then such a plate may he simply called ventnfe,' Le. a portion of'a 
venter ». 

II apparaíl efïectivemenl que Femploi du mot ventrïte devrait ètre préconisé pour tous les 
Insectes et préfère à la notion de « sternite secondaire » qui porte à confusion. D'après Séguy (1967 : 
454), c’est Perris qui en serait l'inventeur. 

On verra dans les pages qui vont suivre, qu'il existerail dans le plan de base des Coléoptères 
(sans doute de tous les Ptérygotes) des sdérites du tergum plus ventraux que la ligne stïgmatique. Ces 
latéroíergiíes sont donc situés entre le stigmate et la base de Fappendice. 

Cette affirmation résulte de Fobsèrvation en anatomie comparée des structures des segments 
gènitaux de Fabdomen des imagos femelles >. Cependant, certains traïts de la morphologie larvaire 
permettaient d'arri ver aux mèmes conclusions, ainsi que Favait déjà indiqué Snodgrass ( 1931 ). 

Chez la larve d'un Coléoptère Adephaga comme Carahus (fig, 2), il n’existe pas un sclérite 
unique sur la face ventrale de chaque segment, mais un sclérite médian flanquè de chaque còté par 
deux plus petits sdérites, ordinairement nommés « hypopíeurite » et « épipleurite ». lis sont separés 
du tergite dorsal par Femplacement du stigmate. L'étude de la face interne du tégument et de la 


t II est habituel de nommer «segments gènitaux» les seuls segments addominaux VIU et IX, et «segments 
prégenitaux » les segments I à VII, Cependant, il est clairetnent établi que dans le plan de base des Insectes veritables 
(Aplérygotes Entognathes excitis, Kjustensen, 1981 ; Mïnet & Bolirgoii-j, 1986). le gonopore primaire l'emelle débouche jusie 
en arrière du venlrile VII cest-à-dire, si l'on se reporte à ía segmentalion primaire de l'abdomen, datis la marge postérieure 
de la paroi ventrale du segment VII. N’est-ce pas là un veritable segment genital, du moins chez la femelle ? Les segments VIII 
et IX quant à etLX. participem à la formution du vagin et de l’appareil ovipositeur, Chez le màle, la partícipation du segment 
X a la lormation des genitalía semble indiscutable. 
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FiO. 2. Larve du demier stade de Curabus scabrosus Òlivier : thorax et segments [ et II de l’abdomen, moiliè gauche, Face 
imeme de Fenveíoppe légumenlaire. On peut suivre le sillon tetga-pleural depuis l abdoruen jusqu'au mésothorax inclus. 
On note aussi k dèplaeement vers l'avant des sligmates méso- e( métathoraciques et, corrélativement. le déplacement 
vers l'arriére des « épipkuríies » correspondanls, 

F/o. 2. Last stage larva of Carabus scabrosus Òlfyier thorax and segments I and II of ihe abdomen left side, internoi face 
of the btidv-wull. One can follow the tergo-pleural groove from the abdomen lo the mesothorax. Note also the shijting 
forwards of the mesa- and metathoracie sp tractes and the corretaíive shifting hackwards of the correspohding 
« epipleurítes ». 


musculature de part et d’autre de la jonction thoraco-abdominale, monlre que ces deux sclérites ont 
leurs homologues sur les segments thoraciques, entre le notum et l’appendice. 11 est en particulier 
facile (Snodgrass, 1931) de suivre le repli, connu sous le nom de « sillon dorso-pleural » (mais qu’il 
faut nommer : «sillon tergo-pleural »), qui sépare sur l’abdomen Hiypopleurite de répipleurite et 
eorrespond au point d’attache de nombreux muscles. Ce repli se prolonge dans le thorax et partieipe 
à Taniculation, complexe, de la base de l’appendice. Si l’homologue de l·l·iypopleuríte est étroitement 
associé à ce niveau à des formations supposées subcoxales et mérite à ce titre son nom de pleurite, 
Thomologue de répipleurite se présente quant à lui comme un sclérite libre situé sur la marge du 
tergum. car plus dorsal que la base de l'appendice, et est donc par définition un latérotergite. Une 
observation identique a été faite par Craighead (1916) à la jonction thoíaco-abdominale des larves 
de Cerambycidae, On peut penser que ces latérotergites larvaires ou les territoires correspondants, 
venlraux par rapport aux sligmates, ont leurs homologues sur l’enveloppe tégumentaire des imagos. 

Quoi qu’il en soil. ce soni les segments VIII et IX des imagos qui procuren! les meilleurs 
arguments sur l’existence de ces latérotergites. 


LE PRÉABDOMEN 

Chez les Insectes Ptérygotes, de mèrne que chcz les Thysanoures, le préabdomen est constitué 
des segments I à VII. non directement modiíiés par la rnise en place des structures génitales. 
Néanmoins, ia marge venlro-postérieure du segment VIL dans ses parties membraneuses, contient 
l’emplacement du gonopore primaire des femelles et peut donc èlre attribuèe au postabdomen. 


Saures MNHN, Pans 
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Chez les Coléoptères. la structure du préabdomen est la plus simple qui soit. Dorsalement, 
chaque segment est représenté par une plaque médiane transverse (mèdiotergite) à laquelle correspond 
une paire de stigmates situés latéralement dans des marges membraneuses (membranes marginales 
pet i trèmules). La segmentation primaire est peu altérèe. la segmentation secondaire à peu près 
ínapparente. A quelques exceptions intéressantes près. chaque segment est identique à ses voisins. 
ce qui signilie le caractère peu différencié de cette structure. Cctle relative simplicité peul étre cürréiéè 
à la, présence d élytres sclórifiés qui assument en partie des fonctions babituellement dévolues 
au tégumeni dorsal de I abdomen. Chez les Coléoptères brachélytres, tels par exemple les Staphy- 
Imidae, la sdénfication de l’exoSquelette de l’abdomen est accentuée et la seementation secondaire 
réapparait. 

Sur la face ventrale. 1 absence d une suppléance élytrale explique la prédominance de la 
segmentation secondaire. (_ haque urite est conslitue d un arceau ventral umque (ventríte abdominal) 
d origine compositc, qui résulterait de la íusion du sternite et des pleunies, avec peut-èlre une 
partícipation des territoires latérotergaux. La spécialisation des pattes métathoraciques, dünt les 
coxae sont dirigées vers Farríère et couchées dans un plan horízontal, entrame une non-sclérification 
des parties sous-jacentes correspondam aux premiers segments du préabdomen. Chez les Coléoptères, 
la tace ventrale du segment I est entièrement membraneuse (à l’exception de quelques secteurs réduits 
proches de la costa thoraco-abdominale). tandis que, le plus souvent. et c’est toujours le cas chez les 
Adephaga, les ventrites II et III se creusent de cavités articulaires dans lesquelles se logent les coxae 
métathoraciques, couchées el fortemenl sclérifiées. 

Le peu de mobilité de la partie antérieure du préabdomen, bloqué par les métacoxae mais aussi 
par les épipleures élytraux, aulorise souvent une soudure ou mème une fusion des premiers ventrites 
entre eux. Chez les Adephaga, les ventrites II el III sont soudés, les ventrites III et I V partiellement 
ou totalement Fusionnés (fig. 4 et 5). 


La face dorsale du préabdomen 

La face dorsale du préabdomen des Coléoptères Adephaga est composée dune partie médiane, 
constituèe par I échelonnement des mediotergites I à VIL et des parties latérales membraneuses qui 
enpadrent la précédenre et supportenl les stigmates. 

Peu difíéienciés, les mediotergites sont idèntiques entre eux, du rnoins en ce qui concerne les 
segments II à VI. Aux deux extrémités du préabdomen s’observent parfois des spécialisations 
morpho-fonctionnelles. Le mèdiotergite I doit à sa partícipation à ta jonction thoraco-abdominale 
d etre parfois un peu différent du mèdiotergite II. Quant au mèdiotergite VII, non ditTérencié chez les 
Adephaga les plus primitils, il est parlois accaparé par la fonction génitale et peut participcr à la 
formation d'un tube ovipositeur plus ou moins développé. On observe alors un allongement de ce 
sclérile. Chez les Harpalidae les plus évolués, le mèdiotergite VII est le dernier"urite visible 
dorsalement, qui « ferme » fextrémité abdominale. Le postabdomen est totalemem télescopé dans le 
préabdomen, Le mèdiotergite Vil est dillerencie en une large et lomzue plaque en forme de clapet 
(fig. 14). 

Chez les Gehringiidae, famille relicte monospécifique de la région Néarctique, le mèdiotergite 
VII est au contraire curieusement plus court que les precedents (fig. 113), 

On sait que chez les imagos d'Insectes, les huil premiers segments abdominaux portent des 
stigmates. Chaque segment du préabdomen possède donc une paire de stigmates dorsaux. situés 
latéralement dans des marges membraneuses de part et dautre du mèdiotergite, près de Yangle 
antérieur. Ces stigmates sont semblables entre eux, à l'exception de la première paire, souvent plus 
développée que les suivantes (fig. 3). Cette différenciation des stigmates I est à mettre en relation avec 
la proximité topographique du métathorax alifère dont F activi té métabolique est considerablement 
plus élevée que celle des segments « passifs » de Fabdomen. 

Les marges membraneuses périlrèmales ont aussi une fonction articulaire, en particulier dans 
le cadre des mouvements respiratoires de Fabdomen. Par la souplesse de leurs replis, elles permettent 
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Fíg, 3, Jonclion thoraco-abdqtninale chez EneapüussUs howa (Dohm) (Paussidae), face lalèrale drotte, vue externe 

On note la présence dun vestige sclèrifré du ventrite I (v,/)., sïtué à la jonction Ihoraco-abdomiriale, conlre les pleures 
mètathoraeiques- Le sligmate 1 de l'abdomen, proche du segment thorarique alifère, est hypertrophié, 

FtG, 3 - Tkoraco-àbdómirud junclim in Eneapaussus howa (Dohm) (Paussidae), right side , ex lema! view. 

Noie (he presence of ct sclerotized vestige of íhe ventrite í (vÀ), located ai the tkoraco-ahdommal junetion, against íhe 
metaihoméic p!turons. The spírade I of the abdomen. near íhe aliferous íhoracic segment, is hypertrophied. 


également un passage transitionnel de la segmentation primaíre de la face dorsale à la segmentation 
secondaire de la face ventrale. 

Chez les Omophronidae, une glande sécrétrice inédíte débouche dans les membranes 
latérodorsales du segment VI. II s'agit d'une autapomQtphie de cette famille, non sans analogíe avee 
les glandes défenSLves du segment VII des Coléoptères. 


La face ventrale du préabdomen 

Chez les Àdephaga, la face ventrale du préabdomen présente une « segmentation » secondaire, 
liée à la forte sciérificatLon de Fenveloppe tégumentaíre. Trois característiques evolutives peuveni ètre 
dégagées. 

L La spéeialisation des hanches métathoraciques, couchées sur les premíers segments du 
préabdomen, enlraïne sur eeux-cí la formation de scrobes artículaires, ou « cavités coxales ». Ces 
dernïéres, évidemment au nombre de deux, affeetent les trois premiers ventrítes. La face ventrale du 
segment I est totalement membraneuse, excepte parfois des secteurs latéro-costaux (fig. 3). On ne pern 
observer de ventrite I, Le ventrite II est tnpartite* La portion médiane, logée entre les hanches 
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métathoraciques, est réduite à un sclérite de faibles dimensions nommé triangle intermétacoxal. Le 
ventrite III est indivis mais entamé sur sa marge antérieure par les deux cavités coxales mem- 
braneuses. 

2. Les premiers ventrites du prèabdomen, immobiles, se soudent ou fusionnent entre eux. Les 
ventrites II et III soni toujours soudés, la ligne de suture apparente. Les ventrites III et IV sont soudés 
(par exemple la pluparl des Cicindelidae) ou fusionnés, partieliement (fusion médiane, fig. 4; fusion 
latérale, fig. 112) ou totalement (fig, 6). 

3. Le ventrite VII lend à se dilater vers rarrière et « porte » littéraiement le postabdomen 
télescopé. Cette diflèrenciation est visible ehez tous les representants du sous-ordre. à l’exception 
notable des Gyrinidae, des males de Cicindelidae et des Brachinidae dont le caractére d'apparence 
plus primitive du ventrite VII serait une acquisition secondaire liée à une mobüité acerue de 
l’abdomen. 

Ces trois caractéristíques de la sdériíication ventrale de l’abdomen adéphagien aboutissent à 
la constitution d’un type morphologique particulier à ce sous-ordre (Jeannei. & Paulian, 1944 : 68). 
La fixité de cette structure est remarquable dans l’ensemble des familles. Chez les Rhysodidae 
cependant, les hanches métathoraciques sont davantage écartées et le triangle intermétacoxal plus 
dèveloppé que chez aucun autre Adephaga. Cette condition apparait plésiomorphe car la rèduction 
des premiers ventrites de l'abdomen est une tendance évolutive générale à tous les Coléoptères, 
observable de façon parallèle dans toutes les lignées, et l’on imagine mal chez les Rhysodidae un 
rctour vers une condition plus primitive, avec arceau ventral II moins dilTérencié. Cette famille 
reprèsenterait ainsi le groupe-frère des autres Adephaga (Delïve, 1988a), bien que cette interprétation 
ait été contestée auparavanl par Bell & Bell (1962). 

Les Gehringiidae présentent aussi des caractères d’apparence primitive de ta face ventrale du 
prèabdomen. Le triangle intermétacoxal du ventrite II est absent, mais les hanches métathoraciques 
sont écartées de sorte que la marge antérieure intercoxale du ventrite III est plus large qu’elle ne l’est 
chez les autres Adephaga. Rhysodidae exceptés. 

Enfin, chez de très notnbreux Hydradephaga les scJériles ventraux sont semblables à ceux des 
famílies terrestres de Carabiques, mais le triangle intermétacoxal du ventrite II est règressé (il est 
absent par exemple chez Dyliscus marginal is). 


LE POSTABDOMEN ET LES GENITAL1A FEMELLES 

En principe appartiennent au postabdomen Ses segments VIII à XI, suivis du telson. Chez les 
Coléoptères. le segment XI est toujours indistinct, secondairement disparu: il n'en sera donc pas 
question ici. Le telson, ou pygidium, est représenté par un còne membraneux périanai, ou pèriprocle, 
de peu d’intérèt en morphologie comparée. 

Chez tous les insectes, qui sont opisthogonéates, le postabdomen est caractérisé par une 
différenciation de ses segments liée à la fonction génitale. Dans le sexe femelle, le gonopore primaire 
est situé sur la face ventrale du segment VII. non loin du segment VIII; dans le sexe màle, le gonopore 
primaire est situé sur la face ventrale du segment X, non loin du segment IX. II est remarquable de 
constater combien l’élaboration de structures spécialisées consecutives aux rnodalités de la 
reproduction ont modifié les segments environnant le gonopore. 11 en a résulté d’une part une 
différenciation particulière de chaque segment du postabdomen; d’autre part la persistanee de 
formations d’origine appendiculaire, généralement absentes du prèabdomen, qui ont été investies par 
la fonction génitale. 

La tendance évolutive de l’abdomen des Hexapodes va vers une rèduction de la longueur de 
ce tagme et du nombre des segments constitutifs. I) est evident que Fétàt opisthogonéate limite cette 
rèduction. Chez les insectes femelles, le gonopore primaire est situé sur le segment VII. mais les 
segments VIII et IX participent à l'élaboration de structures spécialisées liées aux mecanismes 
d’accouplement. de fècondation, et de ponte. Ces segments se maintiennent toujours, plus ou moins, 
tandis que le segment X régresse frèquemment chez les femelles des insectes supérieurs. Chez les 
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tr. icx [IIJ 




III 

IV 
V 

VI 



Kio. 4-6. — Morpluilogie de l'abdomen de deux Coléoptères Paussidae. Metrïus contracius Eschscholiz el Emapaussus howa 
(Dohrn), 

4 : Matrius contractus Eschscholtz, Face vemrale du préabdomen, vue extcrne. 

Abdomen typique d'un Colèoptère Adephaga (cf. JeàNNï-L & Paulían, 1944). Le segment 1. non sclenhc. n est pas 
visible mai* est caché habiludlemenjt par tes coxae mélathoraciques* non représçnlées íci. Le ventnte li est divise en trois 
secteurs sclérifics deux parties latéraJes et une partïe médiane étroïte. en pointc intérmetacoxaie. Les ventntes 111 et 
[V sont soudés voire partidlement rusíonnes. Le venïrite VIL dílatè en arríère, est le dernier segmem visible 
exíèneurement. [1 «porte» le posLabdomen. 

5 : Emapaussus howa (Dohrn), ídem. # , , 

Mètrses característiques prindpaícs que ehez Metrius t mais moins aclerife, L abdomen cnez eetle espece est aussi 
difieremment confonné : plus allongè. la plus grandc largeur déplacéc en arrière sur le ventrite V. Les cchancrures 
latérales visibles sur le venlriíe VII correspondenl à la posítion des orifiees des glundes defensives lorsque le 
postabdomen est rètraetè, 

6 Enectpaimu’i howa i Dohrn). Face latèrale droite, vue externe. Femelle avet posta bdomen en extension. 

On peut remarquer : 

— Les ventrites Ï1I el IV fusLonné&. ♦ - * i 

— La prèsence de huit Lergitcs dorsaux. te tcrgite VII íaiblement all on ge, le tergite VI11 difkrencie en une vasle pluque 
pygidium » des colcopléristes) qui reeouvre dorsalemenl ï exirémitè abdominale (abdomen de type nehndien) et peut 
se coapter avec le bord postérieur du ventrite VII. Le lergite IX. vestigial, est télescope sous le médiotergite Vnl 
Le sligmate VI11 present entre le médiotergite Vïll et le Literotergite VIII. 

Fígs 4-6 . — Morphofogy ofthe abdomen in two Pmtssidae í Coteapïem/, Metrïus contractus Eschscholtz and Eneapaussus howa 
{Dohrn). 

4 : Metrius contraclu^ EséksçhollZi Veniral face qf the prmbdomen, exrernal view, . 

Tvpkal abdomen of a Coieoptera Adephaga (cf, Jeannel & Pàuuan, 1944 )► Segment /, Hfiscleroíized, not visible hut 
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males, les segments IX et X participem à l’élaboration de structures liées à 1‘accouplemem. 1 Is se 
maintiennent donc, ne serait-ce que sous la fonue des genitalia externes. 

La « stratégie du cuirassage ». qui caractérise les Coléoptères, entraïne souvent un télescopage 
des segments du postabdomen dans ceux du préabdomen. Ainsi, dans le sous-ordre des Àdephaga, 
l’abdomen est « fermé » ventraleinent par l’arceau du segment VII, et dorsalement par le médiotergite 
VIII dans la plupart des cas, mais par le médiotergite IX chez les formes les plus primitives, et par 
le médiotergite VII chez les plus évoluées. Ce télescopage du postabdomen permet de le protéger tout 
en lui preservant une mobilité relative qui fait défaut aux segments préabdominaux et qui est 
néeessaire pour Paccouplement et la ponie. 

Bien que le gonopore femelle soit situé sur la face ventrale, mais en position posiérieure, du 
segment VII, ce dernier participe peu à la fonction génitale. II est habituel de limiter le postabdomen 
aux segments VIU, IX, X (éventueiiement le segment XI), et au telson. J’y incluraí toutefois la partie 
posiérieure. membraneuse, du segment VI1, qui seule est spécialisée (gonopore primaire, «enlon- 
noir». spiculum ventrale). 

Compte tenu du sujet du present travail, c’est le postabdomen des femelles des Coléoptères 
Àdephaga, qui servirà de référence dans ce chapitre. L’abdomen des màles sera succinctement traité 
dans un chapitre suivant, à titre de comparaison. 


La face dorsale du postabdomen 

La face dorsale du postabdomen des Àdephaga est caractérisée par le télescopage des demiers 
urites et en conséquence, dans le cus des femelles, par la constitution d’un tu be de ponte, rudimemaire 
ou développé. Les stigmates sont présents sur l’urite VIII. mais non ou peu entourés d'une membrane 
péritrémale. Comme chez tous les Insectes, ils sont absents sur les urites IX et X, qui sont 
généralement invaginès en position de repos dans les segments precedents. 

Constituée d’une suite continue de médiotergiles, cette face ne devrait pas poser de problemes 
d’imerprètation. Pourtant de nombreux auteurs om disculé de la nature du scléríte dorsal interprété 
ici comme le médiotergite IX, mais que certains ont atlribué au « tergite X ». Pour le reste, 
l’agencement des médiolergites posta bdominaux a subi une évolution dont les différents termes se 
retrouvent panni les Àdephaga et rejpïgnent la délímitation des principales lignèes phylétiques. 


Problemes d’homologies 

Une simple observation du postabdomen permet souvent de reconnaïtre le médiotergite IX en 
eoníiguïté avec la marge posiérieure du médiotergite VIII. Cet argument topographique aurait 
peut-èlre eu raison de toute question d’homologíe, cependant de nombreux auteurs, à la suite de 


normaíly concealed hx the meiathoracic coxae , which are. nat illusirated hen Ventrite U divided in three schroiizedparts iwo 
lateral pana and a medial narrow part. forming an intermetacoxal poim. Ventrites III and IV simtred or partly jksed. The ventrite 
VII, dilated baekwards, is i he lust exïernàíly visible segment. Is « carries » the postabdomen, 

5 ; Eneapaussus howa {Dohmf Name view. 

Same main charaeterisfics as in M et rius, but less sderified. The abdomen of this specks is aho differently shtíped : more elongate , 
the widest part pasteriorly located on ventrite V. The lateral notches visible on ventrite VII correspond to the lacaium of the 
defensive gltmds when ihe posiahdomen is retracted. 

6 Fneapaussus heu va f Do hm). Rfght síde. externa! view. Female wilh postabdomen in ex retis ton, 

Noíe ' 

— The fus ton of ven tr i tes III and IV. 

The presence of eight dorsal tergites. tergite VII weakly elongated, tergite VIII dijferentiated as a large pla te (« pygldium » 
of coleopterists) which envers dorsalíy the abdominal extremity (abdomen of «r mhridian type ») and shows coadaptation wilh the 
posterior marg in of ventrite VII Tergite IX vestigiaf telescpped under médiotergite VIU 

— The prescric* of spiracie VIII between mediatergite VIII and laterotergite VÏIL 
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Verhoeff (191S), ont interprété le médiotergite IX des femelles comme un «tergite X», et les 
latérotergites IX (voir plus loin p. 56, pour l'utilisation de ce terme) comme le « tergite IX >» divïsé 
en deux plaques latéraies. Cette nomenclature des sclérites du postabdomen a été reprise en 
particulier. mais sans argumentation, par Tanner (1927), qui nomme procíiger le prétendu «tergite 
X » et paraproctes les deux moítíés latéraies du « tergite IX ». 

Plus récemment, Tétude des homologies dans le postabdomen des femelles a été reprise par 
Bils (1976) pour les Adephaga terrestres, et par Burmeister (1976) pour les famílies aquàtiques. 
Fondées sur les característiques de la musculature, ces homologies méritent d’ètre discutées, d’autant 
plus que l’interprétation de Verhoeff a été utilisée par Bils, mais non par Burmeister. 


mtg VII 


v. VII 




. VIII 


mtg VIII 


Itg 


IX 


gcx IX 
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L. homologaríem du médiotergite IX à un «tergite X» (cas des Cicindelidae et Trachypachi- 
dae) ou à un « syntergite IX-X » (cas des autres famílies) peut ètre défendue par deux arguments dont 
Tun a étè explícitament pris en compte par Bils dans son étude. II s'agit, quant au premier, de la 
présence de muscles «intersegmentaires » reliant le prétendu «tergite X» aux deux « hémitergites 
TX» et qui seraient donc des muscles longitudinaux dorsaux («muscles n° 26 et 24». Bils. 1976). 
Interpréter corame un médiotergite IX le sclérite médio-dorsal qui fait suite au méditergke VIU et 
s’intercale entre les deux latérotergites IX, revïent au contraire à tenir ces mèmes muscles pour 
intratergaux, ce que Bils considère comme « schwer zu erkldren ». Cependant, la regle qui inlerdirait 
l'existenee de muscles reliant au sein d'un mème segment le médiotergite aux latérotergites, est 
insuffïsante face à ce qui peut apparaitre comme une évidence topographique. Dans l'interprétation 
proposée par BtLS, les muscles « n° 14, 15. 16 et 17» relieraient des « coxosternites VIII» à des 
« latérotergites IX », ce qui n'est pas sans poser autant sinon davantage de problémes. 

Le second argument à l'appui de l'i nterprétation de Verhoeff, Tanner et Bils. est la présence 
d'un muscle dorso-ventral reliant i’antecosta du prétendu «tergite X» au ventrite X sous-ana! 
(«muscle n° 27 », Bils. 1976). L'existence de ce muscle pourrait indiquer une mème appartenance 
segmentaire des deux sclérites. Les travaux de Burmeister (1976) sur ies Hydradephaga ont montré 
cependant que des muscles comparables étaient presents à d’autres niveaux de la segmentation. Ainsi. 
il existe parfois un muscle reliant l’antecosta du médiotergite VIII aux gonocoxites IX («muscle 
n° 27», Burmeister, 1976) ou un muscle reliant Pantecosta du médiotergite VII aux latérotergites 
VIII («coxosternites VIII», sensu Burmeister) («muscle n° 10», Burmeister, 1976). Dans"ces 
conditions, rien n'interdit non plus la présence de muscles similaires reliant Pantecosta du 
médiotergite IX au ventrite X dont la nature est sans doute Composite, latérotergale et coxosternale. 

On peut penser que dans des structures ausst spécialisées que le postabdomen et son appareil 
ovipositeur. l'étude de la musculature ne permet pas à elle seule d’établir les homologies des différems 
territoires segmentaires. La règle, souvent utilisée d'u ne façon dogmatique, selon laquelle les muscles 
restent intrasegmeniaires, et qui n’admet pas de muscles intratergaux (reliant médiotergite dorsal et 
latérotergites ventraux), doït ètre remise en question ou moduiée, faule de quoi les interprétations 
proposées pour les homologies des sclérites du postabdomen ne pourront ètre acceptées el ue seront 


Fre, 7-9. Postabdomen femelle en extension, ehez un Coléoptère Polyphaga el chez un Àdephaga. 

7 : Silpha sp. (Coleoptera Polyphaga, Silphidae). Face dorsale, Vue externe, 

— Les latérotergites IX lendent à recouvrír dorsalement les marges laiérafe du médiotergite. 

8 ; le mème, face ventrale, vue exteme. 

Les latérotergites VIII soni iusionnès et Formem un areeau ventral indívis, ou synsclérite latérotergal. 

Les gonocoxites ne som pas situés dans le prolongement des gonpsubcoxiles maís partiellemem tèlescopès dans 
ceux-ci. Les gunostyles, vestí giaux, som réduíts à un seui article à extremi lé plurisétuléc, 

9 i Agabeíes aeuéuctm (Narris) (Coleoptera Àdephaga, Dytiseidae). Face latérale droile* vue exteme. 

Les gonopodes VIII el LX soni développés et formeni un ovipositeur dont tes appartcnances segmentaires demeurent 
apparentes. Gonosubcoxite IX et gonocoxile IX soni fusionnès, sans írace de suture. Le gonoslyle n'est plus visible, son 
emplaceraent est sculemení marqué par la présence d T un « organe sétulé subapical », 

L’oríIke genital est èpilopique, disrinctement situé entre les gonopodes VIII et IX. 

— Les latérotergites VII1 sont séparés par la base des gonopodes VIIL 

Fjgs 7-9. Fcmale posí abdomen in ex tenst on m a Polyphaga and an Adephagtj {Coleoptera j. 

7 ; Sílpha sp> (Coleoptera Polyphaga, Silphidae) . Dorsal face, externa! viéw. 

— Latérotergites IX dorsally cove ring the lateral margíns of the mediotergite. 

8 : ídem, vern ral face. externa! view. 

— Latérotergites VIÏI arc fused and for nt a singte central arch , or « Uueroierga! syn.fçlerite >K 

— The gonocoxites do ríút run on front ihe gonosubcoxites „ huí are partíy telescoped in to (hem. Gonostytes vestigial, 
reduced to a single segment with plurisetose extremin 1 * * * * * 7 8 9 , 

9 : Agabetes acuducius (Narrisj (Coleaptera Àdephaga, Dytiscidae ). Right suíe. externa! vkw, 

Gonopods VIII and IX are deyetoped and constituíe an ovipositor the segmentary belongings of which are apparent. 
Gonosubcoxite IX and gonocoxite IX are fused wltkottt any sign of suture. Gonostylus no longer visible, its location hemg 
mfy indicated by the presence of a « subapical sétose organ ». 

— The genital openin g is epitopuo distmctively hcated hetween gonopods VIII and IX 
Latérotergites VHÍ separated by the bases of gonopods VIIL 
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jamais cohérentes. On sait d’aílleurs que les muscles squelettiques des Insectes sont susceptibles de 
déplacer de façon active leur point d’insertion au cours de la métainorphose (Williams el «/.. 1984). 
Pourquoi dans ces conditions ne pourraient-ils pas s etre déplueés d’un sclérite à l’autre, voire d’un 
segment à l’autre, au cours de l'évolution ? 


Les différents types abdominaux chez les Adephaga 

L’évolution de la morphologíe de la face dorsale du postabdomen concerne le nombre des 
urites visibles et leurs diflérents degrés de téléscopage. Chez les formes les plus primitives pour ce 
caractère, le dernier médiotergite apparent est le IX. Chez les Adephaga les plus évolués, le 
médiotergite VII recouvre totaiement le postabdomen et se coapte au bord postérieur du ventrite VII 
pour fermer en arrière I extrémité abdominale. Tous les états intermédiaires existent entre ces deux 
cas extremes et représentent autant d’étapes dans l’évolution orthogénétique de ce tagme. 

Cette importante variabilité morphologique n‘a pourtant guère été utilisée à des fins de systématique 
ou d’études phylogénétiques. La raison en est tout simplement que les élytres cachenl ces caractères 
sur les spécimens conservés à sec dans les collections entomologiques. On doit toutefois à Verhoeff 
(1918) les premiéres mais bien súr insulTisantes — observations sur ce sujet. Cet auteur a décrit 
différents degrés d’invagination du médiotergite VIII et la présence d’apophyses d’attaches 
musculaires en prokmgemem de la marge antérieure de ce sclérite. II a noté que ces dernières étaient 
développées chez Platynus, Molops. Chlaenius, Pierostichus (Harpalidae), mais couries chez Aptinus 
(Brachinidae) et absentes chez Carabus (Carabidae). 

Davantage de precisions ont été apportées par Bils (1976), qui a examiné 65 genres 
d'Adephages Terrestres pour étudier la musculature du postabdomen des femelles. Cet auteur a décrit 
le médiotergite VIII comme non invaginé chez tous les «Carabiques inférieurs », à l’exception des 
Cicindclidae, Omophronidae et Carabidae, et au conlraire comme invaginé chez les « Carabiques 
supérieurs » dans iesquels il range les Brachinidae. On comprend dèjà à ces lignes qu’il existe des 
corrélations entre I état d èvolution de ce caractère et les délimitations des principales lignées 
phylétiques du sous-ordre. 

L’observation de la face dorsale de Fextrémité abdominale permet en fait de distinguer trois 
types morphologiques fondamentaux qui sont bien caractérisés et correspondent à des lignées ou des 
groupements de lignées dístincts. 

Le type carabidien (fig. 10 et 11). 

Dans ce type, le dernier médiotergite apparent est le IX. Le médiotergite VH1 est partiellement 
invaginé mais sa marge antérieur ne prèsente nulle différenciation d'apophyses d’attaches musculaires. 
Le médiotergite VII est allongé, en partie télescopé dans le VI, Ce dernier n’est pas diflerencié. 

Ce type abdominal s’observe chez la femelle des Siagonidae (fig. 10) et des Carabidae (fig. 11). 
II est tentant de le tenir pour primitif puisque la face dorsale de Furite IX est apparenle, c’est-à-dire 
située en position externe. C est aussi chez ces deux famílies et chez les Cicindeiidae qu'il existe chez 
le màle un médiotergite X individualisé, L’évolution similaire des médiotergites VII et VIII chez la 
lemelle des Siagonidae et des Carabidae pourrait aussi étre interprétée comme une synapomorphie. 
Cependant, ces structures correspondent à 1 élaboration d’un tube de ponte télescopique, caractère 
hautement adaptatif, et peuvent étre apparues de façon parallèle dans deux lignées éloignées. De 
mème. les deux Iongues apophyses qui prolongent en avant les latérotergites VIII chez Siagona et 
Carabus ont été utilisées par Bils (1976) pour réunir ces deux genres dans un groupe monophylélique. 
filles ne sont pourtant pas presentes dans le genre néotropical Encektchis (Siagonidae), dont 
I abdomen est plus primitif, et n’appartiennent donc pas au plan de base de l'une des deux famílies. 

II senjble que l'abdomen de type carabidien soit primitif chez les Carabidae tandis qu’il 
pouiraíl dèiiver du tvpe nébridien chez les Siagonidae comme l'indique la marge postérieure arrondie 
en demi-cercle du médiotergite VIII. 


Source MNHN Pans 


L'ABDOMEN DES COLÉOPTÈRES ADEPHAGA 


43 




V 

mtg VII 

mtg VIH 
mtg IX 

(IX) 11 

TY PE CARABIDIEN 




13 

TYPE NEBRID1EN TY P E HARPALID1EN 

Fio 10-14. — Principaux types abdominaux chez les Coléoptères Adephaga (vues dorsaies). Ces évolutions soni 
orthogénctiques, ou dinales : dans la forme la plus plésiomorphe, le dertiier médíotergite apparenl est ie IX. dans la 
forme la plus apomorphe il sagit du VII^' 2 , le Vllr”® 8 est alors rèduit □ deux petits épitergites mobiles. — lí) Luperca 
goryi (Guérín) (Siagonidae). II : Carabus auropiïens F, (Carabidaei. — 12 . Eurynebria compíanata (L.) (Nebriidae). 
— 13 : Abax contrac! us (Heer) (Harpaltdae). 14 : Peliocypas insular ix Faïrmaire (Elarpalidae). 

F/os 10-14. — Main abdominal types in the Adephaga (dorsal viémj. These evolutionary processes arc ortkogehetic, or clinal. 
In the most ptesibmórphic state, the íast apparem medioiergite is the IXth. while'm the most apomorphic State it is the 
Vflih. The Vlïlth is then reduced to two stnuil but mobile epiíergiïes, 10 : Luperca goryi (Guérín I (Siagonidae). 

11 : Carabus auronitens F (Carabidae). — 12 : Eurynebria compíanata (L.j (Nehríidàe). — 13 : Abax contractus 
(Heer) (Harpalidtw). 14 ; Peliocypas insularis Fairmaire i Harpaltdae i 



Le type nébridien (fig. 12), 

Dans ce type, le dernier médiotergite apparent est le VIII, plus ou moins différencié, qui 
« ferme » dorsalement l'extémité abdominaíe, mais n'est nullement invaginè. Le médiotergite VII est 
indifTérencié, semblable au VI. 

Ce type abdominal est visible de façon constante et très caractérisée chez les Rhysodidae, 
Hydradephaga, Trachypachidae, Omophronidae, Nebriidae. Loriceridae, Elaphridae, Migadopidae. 
Paussidae, Gehringiidae, Hiletidae, et Promecognathidae. Le médiotergite VII est plésiomorphe (bien 
que curieusement raccourci chez les Gehringiidae), mais en revanche le ditferenciation similaire du 
médiotergite VIII pourrait ètre interprétéé (avec les réserves d'usage) comme synapomorphie pour 
tout ou partie de cet ensemble de familles. 
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L’abdomen est d’un type nébridíen mal earactérisé chez les Scaritidae, Apotomidae et quelques 
Psydridae. c’est-à-dire que le médiotergite VIII est moins diffèrencié. Chez les Melaenidae, le 
médiotergite VIII est partiellement invaginè, sans apophyses d’attaches musculaires chez Cvmbiono- 
tum, avec deux longues apophyses divergentes chez la femelle de Melaenus. 

Le type harnalídien (fig. 13 et 14). 

Dans ce type, le médiotergite VIII est partiellement (fig. 13), ou totalement (fig. 14), invaginè, 
avec deux apophyses d’attaches musculaires sur le bord antérieur, Le médiotergite VII a généralement 
subi aussi une élongadon. 

Ce type abdominal est visible seulement chez quelques Psydridae et chez les Broscidae, 
Trechïdae et Harpalidae. C'est la conformation la plus évoJuée puisque l'urite VIII tend à s’invaginer 
complètement et acquiert de ce fait une plus grand mobilité autonome qui, on le verra, le rend 
disponible pour une association avec les organes défensifs « pygidiaux ». 

Au tres types. 

Deux familles seulement n’entrent pas dans les trois grands types abdominaux qui viennent 
d'ètre définis, par suíte de spécialisations particultères. 



15 16 17 


Fit; [5-17. — Schèmas de la segmentatíon du poslabtiomen chez les femelles de Coléoptères Adephaga. 

Noter que te ventrite VIII est toujours totalemenL télescopé dans le VII. Land is que le médiotergite Vffl dorsal ne l'est 
partiellement, que chez les Carahiques « supérieurs » (fig, 17). 

15 : chez les Carabiques «inférieurs » eí les Hydradephaga. l’orifice des glandes de délense {or s’l.) est silué contre le 
bord anterieur du mediotergile IX, 

16 chez les Psydridae et Trechidac, I orifice des glandes est « íntersegmenlaire », situé sur la membrane niais non loin 
du mediotergile VIII. 

^ ■ .chez les ( arabiques « supérieurs» (Harptdidae), I orifice des glandes est accolé et solïdaire du bord postérieur du 
mediotergite VIII. 

Fios / 5-/7 — Diagntms pf post abdomen segmentalíon in fernníe Adephaga. 

.Vore thai ventrite I III is always completeiy lelescoped into the VHth, while the dorsal mediotergite VIII is parilv 
lelescoped oniy in « higher » carahids (fig. 17). 

15 : In « Imver » carahids and Hydradephaga. the orifices. af the defensive glands for.gl.J are hcaied against the anterior 
margm oj mediotergite IX. 

16 In Psydridae and Treehidae, the orifices oj the glands are « inlersegtnentarv », being loeated on the membrane but noi 
Jar jrom mediotergite VIII. 

|7 11 » carabids i Harpalidae), the r>rifices af the glands are associated with the posterior margin oj mediotergite 
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— Chez les Cicindelidae, le dernier tergite apparenl de la femelle est le VII. L’urite VIII est 
très profondément invaginé et participe à la formation d’un long tube de ponte télescopique. Chez 
le màle, le dernier tergite apparent est le VIII. 

- Chez les Brachinidae, dans les deux sexes le dernier sclérite apparent est limité à la marge 
postèrieure du médiotergïte VIII. Cet urite est en grande partie télescopé dans le segment VII. 


La position de l’orifice des glandes de défense 

En liaison avec celle de l’extrémité abdominale, la position de l’orifice externe des glandes 
« pygidiales» de défense suit une évolution au sein des Coléoptères Adephaga. On peut dire en 
schématisant que ces glandes, formées sur la membrane « intersegmentaire » VIII-IX, sont associées 
à l’urite IX s’il est !e premier segment mobile, ou à l’urite VIII si c’est ce dernier qui est invaginé et 
donc lui-mème capable d'une certaine mobilité autonome. Bien entendu, dans le cadre de ia 
segmentation primaire de l’abdomen, les glandes de défense conserven! toujours leur appartenance 
métamérique au segment VIII à quelqu'uríte qu’elles soient associées. 

Une description détaillée. par famílies, des glandes pygidiales des Coléoptères Carabiques a été 
donnée par Forsyth (1972). Chaque glande est formée d’une partie sècrétrice, composée de cellules 
groupées en acini; et d’une partie évaeuatrice avec des canaux collecteurs plus ou moins ramifiés, un 
collecteur principal, un réservoir à parois musculeuses, un canal efférent unique. D’éveiituelles 
contractions du réservoir provoquent l’éjection des produits défensifs (àcides orgàniques, dérivés 
quinoniques, etc.), soít sous forme d'aérosols, soit sous forme d'un jet dirigé. Chez les Paussidae et 
les Brachinidae, une oxydation catalytique des hydroquinones porte les produits sécrétés à très haute 
température (Aneshansley et al.. 1969). Enfin, chez certains Hydradephaga, ont été mises en évidence 



Fig 18. — Abdomen de lype harpalidien ehe? Atnorphúmerus raffrayi (Chaudoir). Noter la présetioe des épitergiïes bien 
indmduaUsés* 

Fig , Í8. — Abdomen of harpatïdfèm type in Amorphomerus rafírayt {Chaudoir). Nats ?he prssence of weít individualized 
epitergíies* 
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les propriétés fongicides et antimicrobiennes des substances émises, ainsi que leur róle hydrofuge lié 
aux possibilités de vie aquatique (Schildknecht, 1970; Dettner, 1985). 

Chez tous les « Carabiques ínférieurs » correspondant aux types abdominaux carabidien el 
nébridien (à l'exception des Gehringiidae), ainsi que chez les Hydradephaga. les Cicindelidae, les 
Rhysodidae, les Scaritidae, les Broscidae et quelques Psydridae (Psydrus, No mim), les glandes sont 
associées au bord antérieur de l'urite IX (Forsyth, 1972), c’est-à-dire que les canaux efférents, un de 
chaque còlé de l’insecte, débouchent conlre des sclérites (médiotergitc ou ktérotergite) de ce segment 
seeondaire. Cette association de l’appareil glandulaire à la mobilité de l'urite IX prend parfois les 
traits d’une veritable participatïon de ce dernier à la constítution d’un organe de défense spécialisé. 
Un exemple est celui des Carabidae (Cychrus, Pam bor us. Calo soma, Carabus. Ceroglossus) ou chaque 
canal efférent débouche dans un alvéole caractéristique du latérotergite IX, d'ailleurs déjà décrit et 
dessiné par Verhoeff (1918), mais un autre bien meilleur est celuí des Paussidae et Brachinidae oú 
l'urite IX participo à l’élaboration des « chambres d'explosion », lieu des réactions exothermiques 
d’oxydatinn catalytique. 

Chez les Apotomidae, l’orífice de chaque canal efíerent est situé non plus contre l’urite IX, 
mais contre la marge postérieure du médiotergite VIII. II en est de mème chez les Gehringiidae. 
Contrairement aux familles qui vont suivre, ce scléríte n’est cependant nullement invaginé ni ne 
présente d’apophyses d’attaches musculaires à son bord antérieur. 

En eítei, chez certains Psydridae et chez les Trechidae Porifice des glandes est placé, comme 
il se doit, sur la membrane «inlersegmentaire » VII1-IX. mais non loin du médiotergite VIII sans 
toutefois y ètre accolé (fig. 16 et 21). Le médiotergite est alors faiblement invaginé tandis que se 
diflTérencienl deux courtes apophyses antérieures. 

Enfin, les Harpalidae ou «Carabiques supérieurs » forment le groupe le pius diversifié el 
représentent à eux seuls plus de 55 % des Adephages terrestres. Ils sont notamment caractérisés par 
un abdomen de type harpalidien, dont le médiotergite VIII est davantage invaginé sous le VII que 
dans le groupe précèdent et présente à son bord antérieur deux apophyses carènées. De ce fait, le 
médiotergite acquiert une grande mobilité et est associé aux glandes pygidiales dont les orifices sont 
situés à l’angle latéro-postérieur (fig. 19. 94 et 95). 

Alors que chez les « Carabiques ínférieurs >> l’urite IX se dilïèrencie parfois pour participer à 
la fonction de défense. chez les Harpalidae c’est furite VIII qui peut subir une spécialísation dans ce 
sens. 


Fig. 19-30. Associaiion des glandes de défense selon les cas à l’urite V111 ou IX chez les Coièoptères Adephaga. 19, Oodes 

hehpmdes (F.) (Harpalkiae). association au tergite VIII, — 20, Physea tpmentosa Chaudoir (Paussidae), association au 
tergite IX. 21 : Synechostictm dahti (Dejean) (Trechidae), situation « ïntersegmentaire >n 22 : Mastax thermarum 
(Stevens) (Brachinidae), dïffèrenciatíon sur furite IX de chambres d'explosion pèdonculèes. — 23 : Amorphomerm 
raffrayi (Chaudoir) (Harpalidae), èpilergite gauché diiTérencié à partir du mèdiolergile Vlll. 24 : Agra cant'eíhiiu 
Dej ea n (Ha rpa! i dac), i dent. 25: Pdiocypas instí Inris Fàinmaire (Harpalidae), iden ï. 26 : Pia tyrrhopalus dem ica rn is 

(Donovan) (Paussidae), différenciation du médiotergite IX, chambres d'explosion non pèdonculèes situées en positions 
lalérales. Le rèservoir droil est ici alrophié. — 27 : Metrius contractus Esehschollz (Paussidae), chambres d'explosion 
non pèdonculèes situées en posi tions suhlatérales. 28 : Mystropomm subcostatus Chaudoir (Paussidae), chambres 
d'explosion non pèdonculèes situces en posi tions paramédianes; rèservoirs volumineux; canal collecteur simple. — 

29 : PheropsophusJhsiigiatus (L.) (Brachinidae), chambres d’explosion pèdonculèes. situées en positions paramèdianes ; 
rèservoir allongè et plissé ; canal collecteur ramifté. — 3ft : ídem , detall des chambres d'explosion pèdonculèes 

Figs 19-30 , — Association of the defetisive gtands with èither un te VIII or IX withín jf he Adephaga — 19 Oodes lielopioídes 
(F. J f Harpalidae). associaiion with tergite VIIL — 20 : Physea tomen tosa Chaudoir (Paussidae), association mih tergite 
IX. 21 : Synechostictus dalil i (Dejmn J ( Trechidae ), « Mtersegmentary v tocat hm 22 : Mastax thermarum 

/Stevens) i Brachinidae }.. diffemitiaüon of pe tiol&te expiostvn chambers on urite IX - 23 Amorphomerus raffrayi 
(Chaudoir) (Harpalidae) a hfl epitergite differentiated from the mediotergite 17//. 24 Agra cancellata Dejean 

iHarpalkiae }, ídem. — 25 Peliocypas insulans Fairmaire (Harpalidae) t ídem. 26 : Platyrrhopalus denticornis 
fDono van) ( Paussidüe j. dijferentïation ofthe médiotergite ÍX un-petiúlaie exploskm chambers laeaied la i era!ïy . the 
right reservoir is here atrophml 27 : Metrius contrac tus Eschschaltz (Paussidae) un-pmolate expïmhn chambers 
lavated suh-lüieruHy. 28 Mystropomus subcostatus Chaudoir (Paussidae ), un-petioiate exptosion chambers in a 
submedial lo ca iion ; vóíuminous reservoirs , singíe col·lector duen 29 : Pheropsophus fastigíatus (L.) ( Brachinidae }, 
petwiate explosion dmnbers in a submedial iacation ; reservoirs el&ngated and creased ; coUectar duet ramified. 

30 : ídem, detall of the peiiolate explosïon ehamber. 
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Dans eertains cas, le médiotergile VIII des Harpalidae est divisé en deux hémitergites par une 
aire membraneuse médiane, par exemple chez Pseudomasoreus (fig. 104), Pentagonica { Hg. i06), 
Eurydera (fig. 109). Le dernier médiotergile apparent est alors souvent le VII (fig, 14), de sorte que 
les hémitergites VIII. irès profondément invagínés, ont acquis une très grande mobilité en rapport 
avec leur nouveau róle défensif. Seül fait saillie l’angle lateral, à Pextrémíté duquel est situé l’orifice 
de l’appareil glandulaire. 

Chez Amorphomerus, la participation du médiotergile VIII à la constitution d'un organe de 
dèfense spécialisé atteint un stade extréme. Déjà Jeannel (1948 : 731) avait noté la présence chez ces 
insectes africains de petits scférites abdominaux qu’il avah homologués à des styles, visibles dans les 
deux sexes (fig. 18). II s’agissait en fait des parties latérales du médiotergite VIII, qui se sont 
désolidarisèes du secteur médtan et ont par conséquent acquis une mobilité autonome (fig. 23 et 96). 
Les apophyses d'attaches musculaires carénées, caractèristiques de la famille des Harpalidae, font 
partie de ces petits sclérites mobiles pour lesquels j'ai proposé le nom d’épjtergites (Dhuve, 1988a) afin 
de mieux souligner leur singularité morpho-fonctionnelle. II est à noter que ce terme est descriptif, 
qu’il ne s’applique pas à un sclérite d'une identité particulière, mais simplement à des portions 
latérales autonomes du médiotergite. L’association des glandes de dèfense à ces sclérites articulés 
permet evidentment de diriger dans fespace les produits éjectés. 

De tels épitcrgites, qui incluenl l'apophyse tergaie, peuvent èire observés chez de nombreux 
Harpalidae appartenanl à des lignées diverses et ont été obtenus de façon paralièle, ce qui témoigne 
de leur importance adaptative. On peut par exemple constater leur présence dans les genres Agra 
(fig. 24) et Peliocypas (fig. 25). En revanche chez Èuryperigona (fig. 95), l'épitergite, plus simple, ne 
comprend pas l’apophyse, qui reste solidaire de la partie médiane du médiotergite VIII. 


La face ventrale du postabdomen 

La face ventrale du postabdomen des Adephaga femelles est marquée par la présence de 
l’appareií reproducteur. On y distingue des structures externes (formations squelettiques et 
appendiculaires) et des structures internes (voies génitales). La morphologie des premières s’explique 
par la morphogenèse des secondes, de sorte que leurs études ne peuvent étre isolées. 


Généralités sur les genitalia femelles des insectes 
Les voies génitales ectodermiques 

La morphogenèse des genitalia femelles a été étudiée par de nombreux auteurs à partir de 
i’observation du développement préimaginal. Heberdey (1931), puis Snodgrass (1933), om donné 
chacun une synthèse des resultats obtenus, qui ont conduit à une Ihéorie gènérale de la formation des 
genitalia. Ces textes demeurent d’actualité dans leurs grandes lignes. 

Tous les auteurs s’aecordent pour attribuer au segment VII la localrsation du gonopore 
primaire. Cette condítion primitive s'observe sur l'imago des insectes les moins évolués, com me les 
I hysanoures. Chez les Ephéméroptères, l’orifice genital est pair : les deux oviductes latéraux 
dèbouchent par deux gonopores primaires dans la région postérieure du sternum VIL Chez les 
Dermaptères et quelques Orthoptéroïdes, un gonopore primaire unique, impair, est situé à farrière 
du stemite VIL Cette condition est dite onhoiopique, l’oriiice genital étant situé en concordance avec 
son origine initiale. 

Cependant, chez les insectes plus évolués, on observe une épitàpie de l’orifice génital : celui-ci 
est dèplacé vers l’arrière, sur les segments VIII et IX, parfois mème en arrière de l’urite IX. Ce recul 
de l'orifice génital femeüe est connu dans son principe mais non dans ses modalités. 11 est certain qu’il 
va de pair avec Lélaboration de structures « vaginales ». 

Pour de nombreux auteurs. et Snodgrass (1933) a dèveloppé cette conception, les voies 
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génítales ectodemuques des Insectes supérieurs sont plurisegmentaires. Trois invaginations fonda- 
mentales, ou «poches génítales», ont èté observées. La première, située à Farrière du sternum VII, 
correspond à la formation de Foviducte commun et du gonopore primaire. Quelques insectes n'ont 
pas dèpassè ce stade. La deuxième, située à Farrière du sternum VIII, conduit au développement de 
structures vaginales et de la spermathéque. La troisième enfin, présente seulement chez quelques 
Hémiptères, chez les Mécoptéroïdes, chez les Névroptéroïdes et chez les Coléoptères. est localisée à 
l'arrière du sternum IX et serait responsable de la formation des glandes accessoires. Dans cette vision 
schématique, le raccordement des deux premières poches génítales, ou plus exactement la fusion de 
!a première dans la seconde, aboutirait à l'abandon du gonopore primaire au profit d’un gonopore 
secondaire situé à l’arrière du sternum VIII. De tnème, le raccordement de tels genilalia 
bisegmentaires à la troisième poche génitale. rendrait fonctionnel un gonopore placé à l’arrière du 
sternum IX (Snodgrass, 1933; Weber. 1966). 

Nous verrons avec l’exemple des Coléoptères Adephaga que ce schéma, qui vaut dans ses 
généralités. n'est pas exact dans le détail. 

Genilalia externes 

Si les ètudes de la morphogenèse des voies génilaíes ont fait l’objet de plusieurs travaux 
importants au début de ce siècle, le problème des genitalia externes des femelles a fait couier de l’encre 
bien davantage et fut !e sujet de discussions serrèes, sinon de polèmiques vives. On connaïl en 
particulier celle qui opposa Verhoeff (1893, 1897, 1898, 1902) à Heymons (1896a, 1896b, 1897, 1899) 
à propos de la nature appendiculaire ou non de ces termínalia et de leurs homologies éventuelles avec 
Fappendice typique des Arthropodes. 

A l’exception de Matsüda (1958, 1976), les auteurs considèrent aujourd’hui que les terminalia 
ventraux des segments VIII el IX de l’abdomen des femelles, soni des formations appendiculaires. Les 
qüestions demeurent parfois sans réponse pour ce qui concerne les homologies des différentes 
composanles. Verhoeit (op. cit.), Crampton (1917, 1918, 1929), Snodgrass (1933), suivis de 
Michener (1944), Gustaíon (1950), Scudder (1957a. 1957b, 1961a, J961b), Matsuda (1957, 1958, 
1976), Stys (1959), Sharov (1966), Smith (1969), Mickoleit (1973, 1975), Rousset (1973) et Bttsch 
(1974a, 1979), ont contribué à une meilieure compréhension de ces structures. Bircket-Smith (1984) 
a récemment proposé des conceptious originaies sur la nature des appendices des insectes qui, si elles 
étaient confirmées, apporteraient des changements dans notre interprètation des genitalia. 

Schématiquement, en reprenanl le modèle de Snodgrass (1933), les segments VIII et IX de 
l’abdomen des Ptérygotes femelles portent chacun une paire d'appendices. 

L’appendice IX est le plus complet. II comporte une pièce basale ou vatvifer (qui 
correspond rail au prolopodite de l'appendice arthropodíen), prolongé en arrière par le style articulé 
(télopodite). Antéro-ventralement, le valvifer donne naissance à une expansion appendiculiforme. ou 
gonapophyse, dirigée vers Farrière. L’appendice VIII est similaire, mais ne comporte jamais de style. 
Les valvífers VIII et IX sont respeetivemeni nommés « premiers » et «seconds valvifers». Les 
gonapophyses VIII, les gonapophyses IX, et les styles (IX). sont parfois connus sous les noms de 
« première », « deuxième » et « troisième paire de vulves », 

Typiquement, l’ovipositeur des Ptérygotes est formé par la juxtaposition des valves les plus 
antérieures, c’est-à-dire des gonapophyses VIII et IX. Le gonopore est alors en principe situé au 
niveau ou en arrière de l’urite VIIÍ, entre les bases des quatre gonapophyses. 

L’épitopie accentuée des genitalia des Ptérygotes les plus évolués place le gonopore au niveau 
ou en arrière de l’urite IX. Assocíée à cette condítion, on observe généralement une disparilion des 
quatre gonapophyses et parfois mème des valvifers VIII. Ce sont alors les 3 emes valves, ou coxostyles 
(2 e,neí valvifers + styles), qui font fonction d’ovipositeur atypique. C’est le cas des Coléoptères et des 
Névroptéroïdes. Dans des exemples plus évolués encore, le gonopore est situé en arrière de Furite IX 
et les formations appendiculaires VIII et IX ont totalement régressé (Lépidoptères). 

Mickoleit (1973 : 61, fig. 1) a donné une représentation de Févolution de Fovipositeur des 
Holométaboles, depuis ía forme typique du plan de base, avec gonapophyses, jusqu’aux formes à 
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Fig. 31-34. — Eticdpaussits howa (Dohm). Morphologie du postabdomen de la femelle. — 31 : Postabdomen en extension, face 
Jorsale. 32 : ídem, lace ventrale après ablation du ventrile VI1 Noíer la présence des nonopndcs Vlll sous la forme 
d une longue bagueue sclènfiéc. paire. ainsi que d’une chambre sous-gènilale ich.sg ), — 33 : ídem. face laièraie droite. 
Go no podes VIII et chambre sous-gènitale som visibles. 34 : Déíail du latèrotergite IX el du gonopode IX. Lc 
coxostyle esl monomère. le gonocoxíLe fusicmnc au gonosubcaxiíe. 

Ftús 31-34, Ineapa llssus howa 1 Dohtn). Morpfiolúgy oj thejemule postabdomen. 31 Posí abdomen in extension, dorsal 

face, 32 Ifàïü, venir al face qfter remava! of ventrile VII Note (he presence ofgonopods VIU as long paire# sderòtized 
rmh luiíí ü subgeniïal efuufober fch.sgj. 33 ídem, righi side. Cinnopads VIII and the suhgetütal charnher are visihfe. 

34 ; Derait of íaterotergite IX and of gompod IX, Çoxostylus nwhojneric. gonotóxite fttsed wilh gonosubcoxitc. 


Source MNHN. Pans 








L’ABDOMEN DES COLÉOPTÈRES ADEPHAGA 


51 


ovipositeur atypique, sans gonapophyses. Le gonostyle, lorsqu’il est present chez ces insectes, est 
constitué au plus d'un seul article. En revanche, le valvifer IX, généralement interprété par les auteurs 
comme le « gonocoxile », est biarticulé dans le plan de base des Holométaboles. Contrairemeni à la 
figure de Mickoleíit. il est de méme formé de deux articles dans le plan de base des Coléoptères. 
L'article basal d'un appendïce d’insecte est plutòt la subcoxa, non la coxa, De la mèrae façoti, le 
coxostyle des Holométaboles est constitué du gonosubcoxite, suivi du gonocoxile, país du style. On 
peut noter à ce propos qu’il serait plus correct d’écrire « subcoxopodite » et « eoxopodite ». Le terme 
de coxite, ou gonocoxite, s’est cependant généralisé et est devenu d’un usage courant en morphologie 
de Tinsecte. 

D’autres sclérites, plus particuliers. ont été décríts à propos des terminalia femelles des 
Ptérygotes. Citons les interval vulae, situées entre les bases des gonopodes ÍX, qui représenteraient des 
vestiges du sternite IX ; et le gonangulum, nom donné par Scudder (1957a, 1957b. 1961a. 1961b) à 
un petit sclértte articulaíre, situé entre le valvifer VIII, le valvifer IX, et le lergite IX. Bien que désirant 
généraliser la présence de ce selèrite à l’ensemble des Insectes, il est à noter que Scudder le décrit 
seulement chez les Lèpismides, les Odonates, les Grylioblattides, les Orthoptères, les Dictyoptères, les 
Thysanoptères, les Hémiptères et les Hyménoptères. 11 n’est fait référence dans ses travaux 
comparatifs ni aux Névroptéroïdes, ni aux Coléoptères, ni aux Mécoptéroïdes. Quelques auteurs ont 
par la suite tenté de retrouver dans ces autres groupes d’insectes le « gonangulum ». Bitsch (1974) 
a nommé latérocoxite une pièce sclérifiée de l’ovipositeur des Machilides qui en serait l'homologue. 
Mickoleit (1973) croit reconnaïtre un vestige du gonangulum aux extrémités latérales du tergite IX 
des Névroptéroïdes et des Coléoptères, au niveau du condyle de l’articulation avec la base du 
gonopode IX. Cette interprétation est pour le moins incertaine. 

A l’exception des intervalvulae, sclérites vestigiaux décríts seulement chez des Orthoptères. 
quelques Diptères et des Coléoptères à genitalia néoténiques (Deuve, 1987a). i interprétation des 
sclérites ventraux du postabdomen des Ptérygotes « moyens et supérïeurs» ne devrait pas faire 
mention de la présence des sternites VIII ct IX, si Ton suit nos connaissances sur la morphogenèse 
des voies génitales femelles ectodermiques. Le raccordement de la poche génitale primaire (à l’arrière 
du segment VII) et de la poche génitale secondaire (à l'arrière du segment VIII), entraïne 
nécessairement une invagination de la partie médio-ventrale du stemum VIII, située entre ces deux 
poches. II en va de méme pour le sternum IX dans le cas d’une fusion avec la poche génitale tertiaire 
(à l’arrière du segment IX), Le rapproehement des quatre gonapophyses aulour du plan médían. 
entraïne aussi pour inevitable conséquence une régression ou une invagination des aires sternales VIII 
et IX. 

Pourtant, tous les coléoptéristes évoquent la présence de « sternites VIII et IX » dans cet ordre 
d’Insectes Holométaboles précisément caractérisé par une plus grande évolution de l'appareil 
ovipositeur, avec disparition secondaire des gonapophyses. II y a là une conséquence de confusions 
et d’une interprétation erronée des sclérites du postabdomen. 


Les genitalia femelles des Coléoptères 

Trois ou. selon cerlains auteurs, quatre (Crowson, 1955) sous-ordres composent le grand 
ordre des Coléoptères. Cependant, l’homogénèité de l’ensemble est telle, qu’établir des iiomologjes 
d une famille à l'autre ne pose généralement pas de problemes. La majoritè des observations 
consignées ci-dessous ont été effectuées parmi les Adephaga, J ai veillé cependant à ce qu elles ne 
condredisent jamais ce que l'on sait de la morphologie du postabdomen des Polyphaga et des 
Archostemata doni plusieurs representants ont été disséqués pour étude. 

Généralités sur les voies génitales ectodermiques 

Parmi les auteurs les plus importants qui ont étudíè le développement morphogènétique des 
genitalia femelles des Insectes, plusieurs ont ehoisi des espèces de Coléoptères comme matèriel 
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d'étude. Ces resultats om donc servi à èlaborer la théorie généraie de la formation des voies génirales 
femelles. 

S [NGH-Pr U THI (1924) observe sur Tembrió la formation des o vi duc tes latéraux « mésodermi- 
ques » dans ta partie postérieure du segment VII; celle de « Foviducte commun ou de Lutérus 
(ectodermiques) » sur la marge postérieure du sternum VIII; et celle de fébauche de la spermathèque 
et des glandes accessoires en arrière du «sternite» IX. Ces resultats semblem refléter quelques 
imprecisions* 

En 1931, dans le cadre de son remarquable travail de synthèse auquel Snodgrass (1933) 
ivaccorde pas la place qu ? il mérite, Heberdey publie ses resultats obtenus sur Hydroporus 
(Dytisddae). II observe la formation des troís poches genital es en arrière des segments VIL VIII et 
IX, mais chez cetíe espèce comme chez tous les Hydradephaga, le vagin se dédouble secondai remen t, 
ainsi que le gonopore definitif. rendant plus diíïkile rinterprétation des voies génítales, 

L/année suivante, Metcalee (1932) publie ses resultats obtenus sur quatre espèces des genres 
Sitúdrepa, Gastrouíea, Antfmnomus , el Rhagium, qui rejoígnent ceux. des deux auteurs precedents. I! 
n'observe néanmoins pas de première poche génïtale à farrière du segment VI! ei, selon lui, la 
« spermathèque » dériverait de la 3™* poche géniLale, localisée iniualement en arrière du segment IX* 

Toutes ces phases de développement ont été observées à des stades larvaires plus ou moins 
precoces el peu vent se prolonger durant la nymphose. 

Pour ce qui concerne la morphoíogie si variable des voies génítales femelles definitives des 
Cüléoptères, on pourra se reporter à Iablükoff-Khnzürjan (1974) pour un recensement commenté 
des données bibliographíques. Notons seulement que la glande accessoire, lorsqu'elle est prèserite, est 
toujours unique, donc impaire. L’épitopie est généraie, forillce genital est situé en arrière du ventrite 
VIII, soit au niveau des coxostyles (gonopodes IX), soit en arrière de eeux-ei, Des sclérifications de 
la par oi du vagin sont freqüentes, servant généralemenl d'attaches à des muscles du VIIF' ne ou du 
IX erT1 * urite, Ces sclérites vaginaux sont trop variables dans leur forme et leur nombre pour qull soit 
possible d'en donner ici des descriptions détaillées* 

Les geni ta üa externes et les « urites génitaux » 

Par « urítes génitaux » il faut comprendre ceux dant la structure été inodiíiée par la mise en 
place des genitalia* Ce sont les parties ventrales des segments VIII et IX, auxquelles on pourra joindre 
la membrane «intersegmentaire » VII-VII1, marquée par la présence iniíiale du gonopore prímaire. 

Chez les Coléoptères* tous les auteurs se sont accordés pour situer le gonopore des femelles 
« au niveau du segment IX » ou « en arrière du segment IX » P Nous verrons, ce que laissem prévoir 
les informations connues sur la morphogenèse des voies génítales, qu\il s'agit là d'une disposítion- 
secondaire et que vouloir préciser fappartenance segmentaire du gonopore íonctionnel n'a pas grande 
sígnificatíon. 

Les genitalia externes des Coléoptères sont également caractérises par fabsence des 
gonapophyses. L’orifiee genital est localisé à hauteur du segment IX (parfois en avant, parfois en 


Fiu. 35-37. - Position des genitalia femelles eclodermiques* 35 : Trechiama siamensis Deuve (Trechidue), face ventrale. Les 
genitalia soni épitopiques, Toviducte ventraJ, íl n’y a ni glande ni spermathèque diíTèreneiées mais seulement une poche 
annexe (/J.ti.í à la base de foviducte commun Pas de sdérificaiion sur les genitalia imemes 36 Mysiropomus 
subcostafus Chaudoír (Paussidae). Genitalia épitopiques. L’oviducie esl normalement ventral ; la bourse copulatrice 
supporie une volumineuse apophyse vaginale lamelliforms ; ta « spermathèque » est d 3 giti forme* séparce el plus ventrale 
que la glande iiccessotre 37 Metrius cammctus Eschseholtz (Paussidae). Les genitalia ont sensiblement la mème 
stniciure que chez Mysiropomus, mais i Is soni ca tòpiques : Toviducte esl en positíon dorsale, la « spermaihèque » est 
aussi pi us dorsalc que la glande accessoire, 

F ics 35-37\ — Locatiart of (he ectodermic female genitalia - 35 i Trec h i ama siamensis Deu ve { Trechuíae ) . vent ral face. 
Genitalia ep i rapte, miduct vent r al t ahsence of gland and differetuiated spennatheta buí presence only of a secúndary pouch 
fp r a* J at ihe base of the comrjton ovhiuci. No sderotization on the interna! genitalia. 36 ; Mysiropomus subcostaíus 
Chaudoír f Paussidae} - Ge na alia epitopic. Qviduct vent ral as usual arnang Çoleoptera , bursa copulat r ix heu ring a 
voluminous, fametlifomi, vaginal apophysis : « spermatheça » digitiform, separated and situated ventrad of the aecessory 
gland 37 Me!nus contractus Eschschohz { Paussidae), Genitalia afmost similar to those of Mysiropomus, but 
i* ctHopk » . oviduct dorsal, spermuiheca situated dors ad úf the aecessory gland. 
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arrière), et ce sont íes coxostyles (« valves », gonopodes IX) qui onl fonction d'ovipositeur 
atypique. Dans de rares cas, limités à quelques familles d'Adephaga, persistent à La base des 
gonopodes IX, toujours en avant du gonopore, des formations appendiculaires, le plus souvent 
vestigiales, interprétées comme les gonopodes VIII sans styles et sans gonapophyses. Fusionnés. ces 
gonopodes VIII peuvent former une plaque sous-génilale, plus ventrale que Fensemble des genitalia 
femelles. Parfois, notamment chez certains Hydradephaga et chez fes Hydrophilídes, ces formations 
appendiculaires du segment VIII sont aussi développées que les coxostyles IX et c’est l’association des 
gonopodes VIII et IX qui est à l’origine d’un ovipositeur spécialisé (fig. 9). 

Le postabdomen des femelles ne difïere pas dans ses característiques gònérales de celui des 
Névroptéroïdes (cf. Mickoleit, 1973). Tanner en 1927. a publié une étude panoramique sur les 
genitalia externes des femelles de Coléoptères en passant en revue les princípales familles et en 
donnant pour chacune d'elles une illustration graphique de quelques espèces prises comme exemples. 
Ce travail, utiie, est entaché de quelques erreurs d’interprétation. En particulier, le médiotergite IX 
est souvent tenu pour un tergite X. tandis que les gonopodes VIII sont considèrès comme des vestiges, 
parfois très développés voire appendicul i formes, du « slernite X » (Hydrous triangularis, Tanner. 
1927 : Fig. 35). Ces défauts mis à part, cette publication est ntile car elle donne une vue d’ensemble 
des terminalia femelles chez les Coléoptères et permet des études comparatives. 

Pour ce qui concerne le sous-ordre des Adephaga, on pourra aussi se rèférer aux travaux de 
Bils (1976) et de Burmeister (1976) sur la musculature du postabdomen des femelles, bien que là 
encore il faille discuter le bien-fondé de certaines homoiogies proposées. 

L ’uriíe IX 
— Les gonopodes 

La face ventrale de í'urite IX porte les gonopodes IX, ou coxostyles, en position paramédiane. 
Ces appendices sont typiquement triarticulés chez les Coléoptères Polyphaga. Les deux articles les 
plus basaux. qui correspondraïent au protopodite de l’appendice arthropodien. sont le gonosubcoxite 
et le gonocoxite. Ils sont surraontés d'un petit article distal, à spécialisation sensorielle, interprété par 
tous les auleurs comme le gonostyle. 

Dans le sous-ordre des Adephaga le gonostyle n’est jamais appareril. En revanche, l’extrémité 
du gonocoxite montre le plus souvent un organe sensoriel particulier pour lequel je propose le nom 
« d'organe sétulé subapical». II s’agit d’une petite cuvette ponctuelle. bien visible au nticroscope 
électronique ou photonique. oü prennent naissance quelques longues sensilles trichoïdes, générale- 
ment au nombre de deux (fig. 43. 46). Chez les Carabidae s. str un examen en microscopie à balayage 
montre dans ie lond de cette cuvette tégumentaire la présence d’un gonostyle vestigial (fig. 41, 52). 
Ce fait, qui n’a jamais été signaíé. indique que I’organe sétulé subapical est íocalisé chez les Adephaga 
à 1 emplacement de l’ancien style, qui a régressé. La fonction sensorielle est préservée. 

Dans quelques cas panni les Hydradephaga, il existe à l’extrémïté du gonocoxite une touffe de 
soies plus nombreuses (fig. 56) qui pourraient correspondre au gonostyle lui-mème, fusionné au 


Fic. 38. — Appareil de pon te et base des genitalia internes chez une femelle 
de Ctirubus aur&nitens F (Carabidae), Gonosubcoxite et gonocoxite sont 
bien sé pa rés pour former les gonopodes (X. Noter Ta présence de 
gonopodes VIII rudimentaires. 

F/o. Jd, — ligg-iaymg apparatus and base uf!he internat genitalia in the female 
aj Carabus auromtens F. f CarabidaeI, Gonosubcoxite and gonocoxite tvel! 
separated, constituting the dmerous gonopods IX. Note the presence af 
rudimentari gonopods l'lli 


deuxieme article du gonopode. 
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Fig. 39-42, - Carahus auronitem F. (Carabidae). Dètails du gonocoxitc ÍX 39 Exlrémité du gonocoxíte. avec organe 
bisciulé subapical. Alignemems en pèriphérie de sensüla codoconica. 40 : ldem % sensilla coeïocoDica grcssis. — 41 
et 42 : Organe bïsétudè subapical avec ta présenec ú'nn gonostyle vestigiaL 

Ftas 39-42. — Carabus auroniteïis F. í Carahidae), Details o f the ganacaxite IX. — 39 ; Àpex of the gonocúxiíe. wilh subapical 
seiose òrgan. Alignmení of the sensifta coehconíca in periphery 40 ; ídem, magnified semííla coehconica. 41-42 : 
Subapical setose òrgan showing the presence of the vesttgial gonmtylus. 
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Les deux articles basaux des gonopodes IX ont été interpretés de façons diverses par les 
coléoptéristes. Plusieurs auteurs, considerant que l’ejasemble de l’appendice composait le gonostyle, 
les ont respectivement nommès « premier article » el « deuxième article du slyle », ou « premier 
stylomère » et « deuxième stylomére ». D’autres, plus nombreux et davantage morphologistes, ont 
sui vi les travaux clàssiques sur les genitalia des insectes, qui tinrení pour le gonocoxite l'article le plus 
basal du gonopode. On comprend mal les raisons de cette habitude si l'on considère que le premier 
article de l'appendice est le subcoxopodite (ou « précoxopodite»), et le deuxième le veritable 
coxopodite (ou coxite). à l'instar des pattes locomotrices. 

Quoi qu'il en soii. tous les auteurs qui par tradition ont nn mmé gonocoxite le premier article 
des gonopodes IX, ont été embarrassés pour la dénomïnation du deuxième. Le véritable gono- 
style étant absent ou indiscernable chez les Adephaga, plusieurs d’entre eux ont homologué le 
gonocoxite à un premier article du style (Tanner, 1927: Deuve, 1988b}. D’autres ont simplement 
distinguè sur le prétendu «gonocoxite» une partie basale et une partie distale (Bils, 1976; Bijr- 
meister, 1976). 

La morphologie des gonopodes IX est variable chez les Adephaga. En général, ils 
correspondent à un ovipositeur de type fouisseur et l’on assiste à une forte sclérification de ces 
appendices. Le plus souvent le gonocoxite est plus petit que le gonosubcoxite, subtriangulaire et 
en onglet falciforme. Pubescenl ou glabre, le gonopode porte fréquemment des éperons ou 
des macroiriches et un grand nombre de sensilles variées : sensilla trichodea, sensilla coelo-coniea, 
etc. La richesse en rècepteurs sensoriels doit ètre liée aux mécanismes de l’accouplement et de Povipo- 
sítion. 

Chez certains Migadopidae comme Loxomerus nebrioides (fig. 197) ou Lissopterus quadrino- 
tatus (fig. 195), le gonocoxite tend à régresser et à quasiment disparaïtre. Chez les Cicindelidae. deux 
articles sont au contraire presents au sommet du gonosubcoxite : le gonocoxite proprement dit, et un 
petit sclérite en position plus inlerne dont la nature n'est pas connue. il s’agit d'une autapomorphie 
de cette famille, Enfm, chez tous les Hydradephaga, les Trachypachidae, les Nototylidae, les 
Paussidae. les Loriceridae et les Promecognathidae, les gonopodes IX sont monomères, c’est-à-dire 
que gonosubcoxite et gonocoxite ont fusionné. 

Chez quelques espèces de Paussidae des genres Afrozaena , hamus , Pseudozaena etc.. les 
gonopodes IX, monomères, fusionnent entre eux dorsalement (fig. 47 et 63). L'orifice genital est alors 
ouvert en avant de Purite IX. 

— Les sclérites ventro-latéraux 

Les gonopodes de l'urite IX sont articulés sur des sclérites situés de part et d’autre. en position 
ventro-Iatérale. Ces sclérites qui semblen! morphologiquement de mème nature que les ventrites du 
préabdomen, ont été interpretés comme tergites IX par Verhoeff (1918), selon les cas comme 
valvifers ou paraproctes par Tanner (1927), comme hémisternites par la quasi-totalité des 
coléoptéristes ainsi que par Matsuda (1976). et enfin comme latérotergites IX par Bils (1976) et par 
Burmeister (1976), 

Le lerme de valvifer, créé par Crampton puis largement vulgarisé par Snodgrass, s’applique 
à un sclérite basal de nature appendiculaire. Son emploi à propos des sclérites ventro-latéraux de 
l'urite IX ne se justifie pas car ceux-ci sont reliés à l'urite VIII par de nombreux muscles 
«intersegmentaires», comme le montrent les études de Bils (1976) el de Burmeistor (1976) sur la 
musculature du postabdomen des Adephaga («muscles n°14, 15, 16. 17», Bils. 1976) Ce ne sont 
donc pas des formations appendiculaires. 

L'emploi du terme hèmistemite, pourtant si généralisé, n'est pas davantage acceptable. 
Comme le rappelle très justemeni Snodgrass (1931). dans le plan de base des Artliropodes les 
appendices sont reliés par des muscles au terguni du segment correspondant, plutòt qu’au sternum. 
Or les mèmes études de Bils et de Burmeister montrent clairement que les gonosubeoxites sont reliés 
par de nombreux muscles («muscles n° 28. 29, 30», Bils, 1976) "seulement aux sclérites 
ventro-latéraux de l’urite IX. Ces derniers auraient donc une nature tergale. Sclérites latèraux du 
tergum, ce sont des latérotergites, comme de reste Mickoleit (1973 : 61} les a interpretés. 
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Fig. 43*46, Gonopodes IX d'Adeptuiga femelles. — 43 : Blethisa muhipummia (L.) (Elaphridae), Extremi té du gonocoxite 
IX avec sensilia coeloconica, 44 Ajhnueftü lutea (Hope^ (Paussidae). iderti. 45 : Etupha^eA rivuldris fDejean) 

(Trechidae) Gonopodes IX dimères, le gonocoxíte avec deux maerolridies. 46 : Pachy tetes sp (Paussidae). 

Gonopodes IX monoinères : gtíHocoxites el gonosubcoxites sont fusionnés. L'organe biséluíè subapieal est disiínct. 

Figs 43-46. Gonapüds IX of femnle Adephaga. 43 : Blethisa muUipunciata {L } f Elaphridae). Apex o[gonocoxite IX wiih 
sensil·la vaeloamUu. 44 Afrozaena lutea (Hope) f Paussidae i, ídem 45 : Emphanes rivulans (Dejean) 
i Trechidae ). Gonopods IX dimerous. gçno€dxm with two macnnrichm. — 46 ; Pachy teles sp. (Pmmidae). Gonopads IX 
mohometpus gonoeoxites and gonosubcoxites fused. The subapieal setase organ is visible. 
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Fig. 47-50. - Gonopodes IX de Coleoptères Adephaga femelles. - 47: Afnaàeha lutea | Hope) iPuussidae). Les gonopodes 
S ' sonl sc>udès lun à Ta Litre au niveau de la faee dorsale des gonosubcoxltes. f[ nya pas de gonopodes 
Vllï visibles. 48 : Pachy tetes fil j/or m is Casidnau (Paussidae). Gonopodes IX monomèrea, libres, non soudés Vun à 
la litre. Gonopodes VIII visibles 49 : Mecycknhorax ambiguus (Erichson) (Psydrïdae). Les gonopodes IX soni 
dttneres, le ventnie X faiblement sclérifiè, avee sens i lles triehoïdes 5(1 ; Systohsmw breve Solíer (Trachypachídae). 
Les gonopodes IX soni monomeres. le médiotergite ÍX encadrè par deux lobes paratergaux, 

Fi0S 47 ' 50 - . Gonopods IX ojfemale Coleoptera Adephaga. - 47 : Àfroatóna lutea {Hope) f Paussidae ). Monomerous 

gonopoas IX Jusea together ai (he level of dorsal face oj ihe gonosubeoxites. Gonopods VIU noi visible. 48 Pachyieles 
hliIarmis C asíelnau / Paussidae Monomerous gonopods ÍX. mt fused togetfter, Gonopods VIII visible. 49 
Mecycloihorax ambigu us (Erichson} {Psydridaej. Gonopods IX dimerous , \enir iie X wèakly scíefotized. wiíh sensilla 
irichoidea — 50 ; Sy&tolosoma breve Solter {Trac hy pQChidtie), Gonopods ÍX monomerous. medhtergiíe ÍX wiíh two 
para tergal iotes. 


Source: MNHN. Paris 
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Indèpendamment de cet argument, qui utilise le caractère de la musculature, la seule position 
des sclérites ventro-latéraux, qui sont dorsaux par rapport au.x gonopodes, suffisait à indiquer qu’ils 
appartenaienl au tergum et interdisait de les interpreten comnie des hémisternites (Deuve, 1988b). 

Chez quelques Broscïdae comme Broscosoma ribbei (fig. 241) ou Miscodera arctica (fig. 242), 
les latèrotergites IX tendent à se rejoindre médianement et à fusionner. Le gonopore est alors localisé 
en arrière de l’urite IX. Cette évolution préfigure (mais il s’agit en réalité d'évolutions parallèles) la 
condition observée chez les Mécoplères, Trichoptéres et Lépidoplères, ou les gonopodes IX ont 
disparu et l'urite IX est représenté par un anneau plus ou moins sclérifié (synclérite holotergal) à 
l’arrière duquel est ouvert l'oritke genital. 

L urire VIII 
— Le ven tr i te VIII : 

Constituè sous la forme d'un areeau ventral qui fait suite en quelque sorte aux ventrites du 
préabdomen, le ventrite VIII a toujours été interprélé comme le « sternite VIII» (Verhoeff, Tanner, 
Jeannel, ete.) ou !e « coxosterniíe VIII» (Bjls, Burmlister), et n’a jamais tait l’objet de discussions 
veritables. 



r-iG. 51-52 - Posta bdometi en exiension de la l'emelle de Carabus aurottïiens F. (Carabidael. 51 Face ventrale, vue externc 
La pari té du ventrite VIII, formè de la juxtaposition des deux latèrotergïtes médianement jointifs, est ici bien visible. 
Les gonopodes IX sont dímeres, le gonocoxïte soudè. mais non fusionnè. à l’extremilé du gonosubcoxite. L’organe 
bisétuiè subapical est netiemcnt distinct. 52 Détail de l'organe bisétuiè subapical. monlranl l’emplacetnem dans une 
fossette du gonostyle vestigial. 

Fios 51-52 - Extended postabdamen of ihe feniak aj Carabus auronitens F. i Cambidae i 51 : l'etnra! face, externa! vtev. 
Noie the two-pan srrmture of ventrite VIII, resttlting front ihe juxtaposition of iwpmediaily fused laterotergites. Gonopwb 
IX dimerie, gonpcoXite joined. but notfused, lo the extrernity of the gonosubcoxite. Subapical 4 etose òrgan visible. - 52 
Dt-iail of the subapical hlvetosr òrgan skowing the vestigiaí gonusiylus located in a pit. 



60 


THIERKY DEUVE 


Pourtant, deux faísceaux d'indices auraient dú poser des problemes. 

D'une pari. fa théoríe générale de la morphogenèse des voies génitales femelles, élaborée il 
est vrai après les travaux de Verhoff et de Tanner. stipule un raecordement de la poche génitale 
primaire (formée en arrière de Purite VII) et de la poche secondaire (formée en arrière de l'uiïte VIII). 
Dans ces conditions, il s’agit soit d’une fusion interne qui ne modiíie pas les formations squelettiques, 
soit d’une invagination du sternum VIII. qui réunít fes deux poches génitales. Cette seconde 
hypothèse implique une altératíon du ventrite VIII. 

D'autre part, la parité fondamentale du ventrite VIII a été relevée par de notnbreux auteurs, 
notamment VerhOeff (1918 : 203) qui èvoque un « zweiteiliges 8. Sternit » et Tanner (1927 : 17) qui 
écrit à propos de cet arceau ventral VIII : « in some cases i! is shield-shaped and divided into two paris 
on the middle by small strip of membrane ». 

11 est, de fait, d'observation courante de constater cette parité. Chez Carabus (fig. il) le 
ventrite VIII est formé de la juxtaposition jointive de deux sclérites latéraux encore separés par un 
profond sillon membraneux. En règle générale, si l’on monte entre lame et lamelle le ventrite VIII des 
Coléoplères Adephaga et Polyphaga, on remarque aisèment qu’il est constitué de deux plaques 
sclérifiées, isolées í’une de Pautre par une zone membraneuse médiane. 

Chez les Brachinidae des genres Crepidagasier et Mas lax, ces deux hémiventrites ne soni pas 
jointifs mais entrecroisès (fig. 77). Chez certains Paussidae comme Sphaerostylus (fig. 54), ils soni en 
position ventro-latéraie et ne se rejoignent nullement dans la région médiane du ventre de l’insecte. 

Ces observations cadrent nial avec l’hypoihèse d'une nature sternale ou coxosternale. Un 
stermte est une formation ventrale dont on comprendrait difïlcilement qu’elle soit constituèe de deux 
sclérites latéraux sèparès l’un de Pautre par un large hiatus. Tout au plus pourrail-il s’agir de vestiges 
marginaux de la píaque sternale. ou de plaques basales (formations appendiculaires, subcoxales). 

Mickoleit (1975) a étudiè le postabdomen des femelles de Mécoptères ou s’observe d’une 
façon particulièrement évidente un ventrite VIII composé de deux plaques latérales, II assimile ces 
deux sclérites à des coxostemites (interprètation qui sera repríse par Bils et par Burmeister pour les 
Coléoptères). mais précise que la partie médiane du sternite est manquante. Mickoleit généralise ce 
fait à Pensemble des Ptérygotes et écrit : « Zudem fconnen wir davon ausgehen, dass den 
Genitalsegmenten 2 des Pterygota-Grmdplanes eine grdssere Stemalplatte fehli » (p. 102). Dans cette 
interprètation, le ventrite VIII est donc constitué de la juxtaposition secondaire des deux marges 
latérales de la plaque coxosternale initiale, 

Cette hypothèse suscíte deux remarques. 

Premièrement, il est d’observation aisée de constater que ce prétendu eoxosternite est séparé 
du médiotergite VIII seulement par le stigmate VIII. Or, on ne connaít pas d’insectes chez lesqueís 
le stigmate est directement au contacl de la base de l’appendice. Sauf déplacement longitudinal 
secondaire. il en est toujours séparé par des formations tergales (latérotergales), si réduites 
soient-elles. De plus, le médiotergite VIII el le médiotergite IX sont dans Pexact prolongement Pun 
de Pautre et sont evidentment homologues, le médiotergite IX étant, on Pa vu el Mickoleit (1975) 
Pinlerpréte ainsi, encadrè par les deux latérotergiles ventraux, on comprendrait mal que le 
médiotergite VIII. lui. soit encadré par deux « coxostemites >> ventraux au contact des latérotergiles 
du segment suivant. Cette interprètation manquerait par trop de cohérence. 

Deuxièmement, l'étude de la muscuiature ne s’accorde pas avec Pinterprétation de Mickoleit. 
Les travaux de Bils et de Burmeister montrent que les deux sclérites latéraux de Purite VIII sont liés 
par plusieurs muscles longitudinaux, «intersegmentaires» \ aux deux latérotergites constitutifs du 
ventrite IX («muscles n a l4. 15, 16, 17», Bils, 1976). il est clair que ce sont également des 
latérotergiles. Comment expliquer sinon que plusieurs muscles «intersegmentaires» relient un 
eoxosternite V11 ] à un latèrotergite IX 7 


2. Par «segments génitaux », il faul entendre les segments VIII et IX, 

S. Le terme «ïntersegmenlaire » est un abus de langage Les muscles longitudinaux sont foncièrement irttrasegmen- 
taires, Us sont « intersegmentaires », reliant deux urites. seulement si L’on se réfère à la segmentation secondaire. Les guillemets 
sont alors indispensables. 


Source. MNHN Paris 
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Fra 53-55 - Posiabdomen de femelles de Paussidae et de Brachinidae. 53. Pachyteles sp. (Paussidae). Lli lèrotergites VIII 
iointifs mais nan soudes. Présence d'une chambre sous-génitale (ch.sg). — 54. Sphaerastyluspuntuttostruuus Chnudrnr 
(Paussidae) Latérotertítes VIII ècartès. situés en position lalérale. Gonopodes IX soudes 1 un a 1 aulre. Pas de chambre 
sous-génitaíe. 55. Pheropsvphus fasügiatm (L.) (Brachinidae). Le venlnte X est sderifie el sembte lorme d une plaque 

coxostcmale flanquce de deus latèrotergites. 

3 j.js Posiabdomen offemak Paussidae and Brachinidae. - 53 : Pachyteles sp. i Paussidae ). Latenuergilex VMjoined 
L noi ÏÏfte»’ of a suhggnital chambèr fch.sg.) 54 : Sphaerostylus punctaiostnauis Lhaudairt Paussidae i. 
UneròllTeim Vevaraledw M position. Ganopod IX fwted together. No subgemta! chamber - 55 Pheropsophus 
festigialus /Lj P { Brachinidaei. Ventrite X sclertuized and seems to he jormed oj a coxosternal plale mtk wa lateral 
íaierotergites. 


Ces remarques concordanles conduisent à admettre que le ventrite VIII des Coleopteres (en 
fait de tous Ses Holométaboles) est constilué par une juxtaposition secondaire des deux laterotergites 
de ce seipnenl Le sternum s'est invaginé lors de la formation des poches gémtales pour participen a 
la mi se en place des voies ectodermiques. Quant aux formations appendiculaires, on peut penser 
qu'elles se sont associées aux appendiees IX pour constituer les genitaiia externes. 


Sourue. MNHN. Pana 
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Les gonopodes VIII : 

Parmi les Coléoplères, il n'est guère que chez Jes Hydradephaga et les Hydrophilides que les 
gonopodes VIII soient autant développés que les gonopodes IX. Chez ie Dytiscide Agahetes acuductus 
(fig. 9), les deux paires de gonopodes encadrcnt l’orifice genital et forment un ovopositeur dont les 
origines segmemaíres sont apparentes. En particulier, les gonopodes VIII. constitués d’un seul article 
apparent. soni situés ventralement par rapport aux deux sclérites du vemritc VIII, ce qui confirme 
indiscutiblement la nature tergale de ces derniers. La figure 9 est explicite à cet égard. 

Secondairemeni fusionnés, les deux gonopodes VIII peu vent constituer une plaque sous- 
génitale, visible par exemple chez Amphizoa (Àmphizoídae), Une plaque similaire et homoíogue a été 
signalée chez les Névroptéroïdes (Tjeder. 1954). 




Fig. 56-58. — Postabdomen dunc femelle de Amphizoa insolens Leconie (Amphizoidae). 56 : Face vemraié Les gonopodes 
X som monomeres. La plaque sous-génitale (gonopodes VIII fusionnés) est en position plus dorsale que les gonopodes 
X. L oyiducte est vemral. Le sclénle helminthoïde est très visible sur la poche Ventrale du vagin. 57 : Face dorsale. 

Le mediotergite IX. est rudiment ai re. 58 : Face latérale droite après abíation du coxostvle d rol l On peut noter le 
dedouolemem de l onfice genital. ' 


Fitis 56-5b. Postabdomen aj female Amphizoa insolens Leconie / Amphizoidue). — 56 : Vent ral face. Gonopads IX 

rmnomerous. Suhgeniial ptaie f fused gonopods VIU) apparentlv more dorsal thcm the gonagtnis IX. Ovidua vemral 
Helrmntlmd sclerire i vell visible in the vemral pan of the vagina. 57 : Dorsal face. Mediarergite /X vestiyal. 58 ; kieht 
lateral side a/ter remaval of the right coxastylus. Note the spliítmg of the genital orifici-." 


Source. MblHN. 
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Autre ressemblanee avec ces groupes voisins d'Insectes holomètaboles. !e développement des 
gonopodes VIII en longues et étroites baguettes sclérifiées che 2 certains Paussinae (fig. 32 et 59}. se 
retrouve identique ehez de nombreux Raphidioptères (cf. iliustrations in Mickoleit, 1973 : 49). Parmi 
les Adephaga terrestres, c’est d’ailleurs chez les Paussidae (Paussinae et Ozaeninae) que ces 
appendices prennent le plus grand déveiopperaent (fig. 33, 48), Dans certains genres cependant, et 
dans d’autres familles, ils disparaissem totalernent. 

En règle générale, ehez les Adephaga les gonopodes VII1 se déplacent vers l’arrière et sont 
accolés à la base des gonopodes IX pour former un appareil ovipositeur fonctionnel. (Is som alors 
rudimentaires (fig. 38). Parfois méme, ils semblent postérieurs aux gonopodes IX. 11 s’agit là d’une 
apparence düe au mouvement des coxostyles qui tendent à les envelopper. Une mise en extension de 
l’enveloppe tégumentaire montre la localisation veritable des appendices VI11, bien entendu antérieurs 
à ceux de l'urite IX. La position appareme, chez certaines espèces, des gonopodes VIII lorsque 
l’abdomen est rétracté, est à l'origine de leur interprétation par Tanner (1927) comme « sternite X ». 
et par d’autres auteurs comme « gonapophyses IX ». 

L’urite X 

L’aire ventrale X est toujours présente chez les Coléoptères Adephaga, mais généralement pas 
ou peu sclérifiée. L'existence de sensilles diverses ou de structures tégumentaires « en écailles» 



Fio. 59. - Chambre sous-génitale avec de volumineuses gtandes latérales chez PlaiyrrhopahtS cienticorrris (Donovanl 
(Paussidae). Nnter !a bifurealion basale de ía paire de gonopodes VIII. 

Fia, 59. — Suhgenital chamber mth vofumitimis lateral glands m Platyrrhopalus denticorris (Donavart) t Paussidae). So te the 
basat fi>rk of the Jused gonopads VIU. 


Source. MNHN. Pans 
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permetíem de localiser ce territoire, Parfois, la sclérification est complète et conduit à la fomiation 

d’un veritable ventríie. . . , . ,, ^ 

Le ventrite X. qui n’existe jamais en tant que tel cltez les males, est situe en arrtere de 1 ordiet 

aénital femelle, sous le péripcocte (fig. 202). !! prend parfois le nom de plaque sous-anale. Un muscle 
(«muscle n° 27», Bils, 1976) le relie seulement à l’antecosta du mediotergite IX, ce qui pose un 

problème d'interprétation. , , , , . c *- „ 

Dans la famille des Brachinidae, le slernite X est generalement developpe. Sa constitution 

morphologique peut permettre de reconnaïtre irois territoires : l’un médian en arrière du gonopore, 
les deitx autres latéraux dans le prolongement des latérotergites IX (fig. 55). Vraisemblablement, le 
ventrite X est constitué d’une plaque rtiédiane coxosternale encadree par deux aires I atero te r gales. 
Chez certaines espèces. il est prolongé en avant par une baguette sclérifièe impaire, qui piendra le nom 
de spiculum genitale. 


La découverte de Coleoptères a genitaíia orthotopiques 

Dans l’interpreta tion à iaquelle nous sommes arri vés par la seule anaiyse des caractères 
morphologíques de chaque urite, la faee ventrale du postabdomen est constituée par des lormations 
latérotergales qui tendent à se juxtaposer médianement de part et d’autre ou en arrtere des 
gonopodes. La plaque coxosternale primitive persiste seulement sur l'unte X. Les sternums VUI et 
IX sont invaeinés et participem à la formation des voies internes ectodermiques. Cette interpre- 
tation vaut pour la totalité des Coleoptères Polyphaga el la quasí-totaiité des Coleoptères Ade- 

On remarque dans ce scliéma la forte èpitopie de 1 orifice genital. Initialement, le gonopore 
primaire appartíent à l’aire postérieure du stemum VII. Puis. son raccordemenl aux lormations 
vaainales issues des sternums VIII et IX s’accompagne d’un dòplacement vers Parnere de 1 onfice 
d'accouplemeni et de ponte. En définítive, dans les genitaíia épitopiques des Coléopteres et de tous 
les Holométaboles. le gonopore fonctionnel est localísé secondairement en arrtere du segment VIII 
apparent et parfois mème en arrière du segment IX. La réalité de ce mouvement morphogénétique 

a été observée de visu aux stades préimaginaux. , 

Chez l'imago des Holométaboles, on ne connaissait pas jusqu’à present de genitaíia a structure 
atypique. C’est seulement la díssection d’un grand nombre de Coleoptères Adephaga qui m a pemus 
de trouver quelques cas, rares mais remarquables. de genitaíia orthotopiques, c’est-a-dire dont la 
localisation est en concordance avec l’origine segmentaire. Ces exemples très exceptionnels (quelques 
espèces sur les centaines de milliers que compte l’ordre des Coleoptères) appellent des qüestions sur 
l’origine biologíque de ces « anomalies ». S’agit-il d'une spécialisation secondaire ou au contraire d un 
arrèt prècoce de la morphogenèse ? Les deux hypothèses ne sont pas absolument incompatibles, mais 
seule la seconde, sí elle était confirmèe. apporterait de nouveaux arguments pour I inteqiretation 
morphologïque de la segmentalion abdominale. 

Les Coleoptères Brachinidae du genre Crepidoguster 

Les Brachinidae reprèsentent une famille spécialísée de Coléoptères Adephaga, tres homogène 
dans ses caractéristiques morphologiques. Le développement postembryonnaire lait intervenir des 
phases de vie parasitaire (par exemple ectoparasitisme de larves de Gyrinidae chez I espece 
nord-américaine Brachinus jfmthinipermis). Les glandes defensives de l’abdomen seerètent des 
hydroquinones, qui sont vaporisées à une température élevée à la suite d’une réaction d’oxydation 
catalytique, Iaquelle a lieu dans une veritable « chambre d'explosion » diiTérencièe à partir des sclerites 
de l’urite IX. Le plus èlonnant est sans doute la sécrétion de peroxyde d’hydrogène, ce qui est 

exceptionnel dans le règne Animal. , , 

Au sein des Brachinidae, le genre Crepidoguster et ses alliés proches correspondent a une hgnee 
ancienne répartie en Afrique Centnile et Méridionale, à Madagascar, el en Inde péninsulaire. Une 


Source. MNHN, Paris 


L'ABDOMEN DES COLÉOPTÈRES ADEPHAÜÀ 


65 


révision taxonomique en a été donnée par Basilewsky {1959, 1988} et quelques espèces ont été 
récemment décrites. sans que les genitalia femelles aient jamais été eludies. Pourtant, ceux-ci 
présentenl de remarquables particularités. 

Chez Crepidngaster (fig, 77), de mème que dans le aenre voisin Mastax (làg. 61). les 
latérotergites VIII ne soni pas jointifs mais entrecroisés, les gonopodes VIII sont absents, et les 
gonopodes IX rudimentaires, vestigiaux. II en résulte que l'orífice genital de la femelle est ouvert en 
arrière du ventrite VII, au níveau des aires segmentaires VIII et IX, Celte orthotopie. liée à 
«í’ouverture » de l'arceau ventral VIII. semble correspondre à une spécialisation secondaire, 

Cbez Crepidogaster proluberata , espéce africaine, fexamen des voies génitales ectodermiques 
montre un vagin développé en bourse copulatrice dans lequel débouchent l'oviducte eommun et le 
canal de la spermalhèque (fig. 775), Ce vagin est donc ïntégré à la pars communis et conduit à un 
orifice genital de formation secondaire, quoiqu'il débouche en arrière du ventrite VIi. Ni le 
coxosternite VIII, ni le sternite IX. ne soni visibles. 

On pern penser que ce déplacement vers l'avant du gonopore secondaire est lié à la présence 
des glandes defensives hyperspécialisées de ces insectes. Primitivement, ces gtandes dites « pygidiales » 
sont latérodorsales chez tous les Coléoptères. Chez les Adephaga de la famille des Paussidae. elles ont 
conservé cette disposition bien qu’elles aient subi une différencíation analogue à celle des Brachinidae, 
avec constitutinn de chambres d’explosion et vaporisation de derivés quinoniques oxydés. La 
projection peut s’effectuer vers l'avant de l’animal par « elTet Coanda » le long des marges élytraies 
(Aneshansley. 1969). Chez les Brachinidae, les orifices des glandes defensives sont dorsomédians. 
situés à proximité de Panus. La projection des produits sécrétés est dirigée par les mouvements 
intrínseques de l'abdomen. Sans doute la présence de ces substances tòxiques situées à l’extrémíté 
abdominale a-t-eíle entraïné le déplacement du gonopore. Les gonopodes IX ont régressé. sont 
devenus vestigiaux. et ce sont les latérotergites VIII entrecroisés, donc séparés et mobiles l'un par 
rapport à l’autre, qui ont en partie hérité de Ieur fonction dans l'oviposition. 



Fio, 60-61 _ ■ Face ventrale de l’extréniité abdominale chez Slastax sp. (Brachinidae f. Noter 1 enirecroisemeni des 

latérotergites VIH (dèche). 

Ftcs 60-61. — Ventral face of ihc abdominal extremity in Mastax sp. (Brachinidae). Note ihe Crossing of the latérotergites VIU 
(arrowj. 


Sot/rue. MNHN. Paris 
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Dans ces condi tions, la morphologie des genitalia femelles dans le genre Crepidogaster 
renseiene peu sur les modalités de la morphogenese de l appareil repruducteur ectodermiq . 
Toutefois tes mecanismes intimes du développeinent. hés a la regulalion de 1 expression gene iq 
sont mal connus. Lorsqu’une spécialisation secondaire conduït a l’appantion de traïts raorpholog- 
ques voïsinTdc ceux qui étaient au contraire primitifs, la «mite n’esi pas net te entre acqmsiüon de 
caractères totalement nouveaux et retour à un stade plus archaique. C est le cas des gemtaha temJles 
de Crepidogaster, dont le développement morphogénétique n’est pas connu dans ses mo j re ■ 
peul Tmaginer que la genése desconduits génitaux « cour.-circuite » le stade ep.topique e que les 
formations vaginales demeurent en pemianence ouvertes au mveau des aires segmentaires VIII et IX. 

U ?agit d’une spécialisation secondaire. mais Pon se situe déjà aux marges du doma.ne de 
hètérochronies de développement. Ces problemes meritent d autant plus d etre sou eves que de 
néoténiques ont été signates pour d’autres caractères morphologiques dans la tannlle des Brachmidae 

(Erwin, 1970). 

Les Coléoptères Paussidae à genitalia atypiques 

Les Coléoptères Paussidae ont en commuti avec les Brachinidae la spécialisation des « glandes 
pygidiales » et la différeneiation de chambres d'explosion aux depens de 1 unte IX. Les secretions de 

ces viandes defensives sont assez semblables dans leur composition, mais es .^^dpiwe 
sont difterentes. pédonculées chez les Brachmidae. non pedonculees chez lts Paussidae ( , 

1988a) Pour le reste, les deux famílies présentent des caractères morphologiques distmcts et ont 
i été rangées dans deux phylunrs étofc* l'un de iutr= to hdj-dtego. d 

Adephaga Rècemment. Eisner (1977). Ball (1979). Erwin 6l Sim s 0984), DEUVE (1988a) on 
évoquéla possíbilité toute hypothétique d’une relation de groupes-treres entre Paussidae 

l ÍI RÍ11 Ckst èealement chez ces deux seules famílies que l’on observe des especes à genitalia femelles 
orthotopiques^et à latérotergites VIII non jointifs. Les exemples les plus extraordinaires en sont les 
nuelaues esoèces cavernícoles découvertes dans le nord de la Thailande. , 

1 es Paussidae sont representés. Antarctique excepte, sur toutes les fomrations ecratmentaíes 
d’origine gondwanienne, ainsi que dans les regions chaudes de l'Hemisphere Nord. Trois^sous- 
fa mi lles ; les Paussinae. mvrmécophiles ou termitophiles, les Metnmae. et les Ozaeninacengen 
moins spécialisés bien que certaines espèces soient egalement commensales de iourmts. Les geni a 
externe/ offrent une grande variabilité morphologiques mais sont en principe epitopiques. Les 
latérotergites VIII ne sont jamais totalement fusionnés lorqu’ils sont joinlits. 

Epitopie atypique 

Chez plusieurs espèces de Coléoptères Paussidae appartenant toutes à la tribu des OzaemnL 
Pénitopie est atvpique. Les latérotergites ne sont pas joint.ls mais ecartes 1 un de 1 autre et situes e 
position latéralè. P C’est le cas chez Sphaerostylus punetatostriatus (fig 54) L onhce genital, umque 
Sle oifvm en arrière du vemri.e Vil e. serait orlhotopique. En rial,té, ,1 «t potteneur au rep 
membraneux transversal qui relie les deux latèrolergites VIII, et b^paro, vBttrale' ** V 

confondue avec la membrane réHéchie de L'aire posteneure du segment VIII (hg. 63) Cette disposmon 
est sans doute primitive dans sa forme. puisque les latérotergites VIII ne sont pas jointifs et le vagin 
non encore isoïé des formations membraneuses de Parceau ventral VIII dont il denve 

Une structure s.milaire exíste chez quelques especes du genre neotrop.cal Pochyudes. Chez 
Pachyteles undulatus (fig. 64), l orifice genital est ouvert entre les laterotergites VIll Au 
traire Pépitopie est typique chez d’autres espèces (fig. 62) dont le gonopore debouche ^n arnere de 

1 Untt Dans ces exemples, qui concernent une minorité des espèces de la tribu des Ozaenini. l’onfice 
est un gonopore secondaire. II v a coustitution d'un vagin veritable dans leque debouche 1 ovidiK-te 
commun et qui appartient à la pars communis. Coxosternite VIII et stermte IX sont absents. Ces 
slructures ont pour intérèl de paraitre plus primitives, dans la gradaüon de la morphogenese. que 
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F-iíi. 6^-64. . Posítíon segmentaire du gonopore femdle chcz les Paussidae. Coupes parasagitiales. — 62 Pmhvielcs sp. 

Genitalia epitopiques. f armat! on d’ime chamlire sous-génitale Uh.sg). Le ganopore seeondaire est appàremment 
ueportc en arriére du segrnenï [X — 63 : AJrozaena lutea (Hope), Pus de chumbre sous-génitale, mais 1 f orifiee genital 
est situe en amere des latérotergítes VIII, en avant des gonopodes IX qui soni sondés dorsalemem. - 64 Pachviehs 
maula tus Baies Genitalia sub-ürïho tòpiques, Pas de chambre sous-gémuile, Je gonopore esl situé à neu nrès entre les 
Jateroiergites VIN. 

/'fòi 62-64. Segtmntary locmian of íhefèmalè ganopore in Paimkfae. Parasagittal section. — 62 Pachyteles sp, Genitalia 
epiiopic Formaikm of a subgenilaí thamher fch. %gL The secóndary ganopore seems to have shifted hehind segment IX. 

63 Àlrozaéna lutea Hope. No subgenilaí chamber, hm genital orifice situated caudad uf the kiteroíergites VIfi and 
cephïilad qf the domilív fused gonopocls IX. — 64 : Pachytdes undulams Bates. Genitalia quite suh-orthotopk No 
subgmital chamber, gonopore [ocated alnwst heiween the lateroiergites VÍU 
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celles observées chez la quasi-tatalité des Coléoptères. Rien de comparable ccpendant avec les 
structures véritablemeni orlhotopíques découvertes dans la tribu voisine des F.ustrim. 

Orthatopie veritable 

La tribu des Eustrini (JeaNNEL, 1946) est remarquable au sein des Paussidae Ozaeninae par la 
petitesse de ses representants et leur localisatiün dans la région Orientale. Deux genres seulement 
étaient connus. Eustru et Dlumva. rassemblant un nombre restreinl d espèces, loutes épigces el 
humicoles. Les genitalia femelles de Dlumva bimaculam om été figurés par Stork (1985). Ils som 

normalemeni épitopiques, sans particularité notable. 

Grande fui donc ma surprise de recevoir en 1986 pour étude quelques especes cavernícoles 
découvertes dans des grottes de Thaïlande. Deux espèces en particulier présemaient les característi¬ 
ques morphologiques d'une adaptation au milieu souterrain prolond, avec allongement des 
appendices el des pnncipales sensilles trichoïdes. et évolution régressive habituelle : anophthalmie (ou 
quasi-anophthalmie). dépigmentation du tégument, aptérísme. II s’agissait de troglobies veritables, 
hautement spécialisés. En soi, cetle découverte était importante car les Coleopteres Carabiques 
cavernícoles sont exeeptionnds dans les milieux tropiçaux. De plus, íl s’agissait des premiers 
troalobies connus appartenant à la famille des Paussidae. Mais ce sont surtoui les caracteres 
morpholoeiques des genitalia lemelles qui devaienl s avérer remat quublcs. 

pour ces deux espèces a été crec le genre Ozcieriüphuenops, Deux espèces troglophiles de gerue 
Eustru on i également été découvertes dans des condí tions similaíres. 

a) Les espèces troglobies du genre Ozaenaphaenops : 

Le senre Ozaenaphaenops est connu par deux espèces. O tecíerci (dg- 0 et O . delmrvengi, 
découvertes dans les karsts du nord de la Thaïlande, près de la frontière birmane, Parmi les cmq 
exemplaires capturés figure une seule femelle. appartenant à la première espèce, 

Description des genitalia femelles : 

La dissection des genitalia ectodermiques de la femelle d'Ozaenaphaenops tecíerci laisse 
apparaitre des caractères remarquables, sans equivalent parmi les Insectes Holométaboles . 

La membrane « intersegmentaire» VII-VI11 est pro fon dement invaginée en un entonnoir 

dans lequei débouche Foviducte commun (fig- 65). 

- Les latérotergiles VIII sont réduits et relegués en position extremement laterale, Non 
seulement ils ne se rejoignent pas médiatiement, mais ils sont séparés Fun de Fautre par un selérite 
particulier nommé plaque génitale. 

Au niveau de Furite IX, les coxostyles. monomères comme chez tous les Paussidae, sont 
séparés par un selérite rubanè. lui-mème diví sé médíalement en deux portions dissymètríques (fig- 67 

et 68). , 

_ Une gotmière longitudinale scinde mèdio-ventralement les aires segmentaires VI lí et IX el 

correspon d à Forifice d une poche génitale, ou prúf&vàgin i. Dans le fond de cette poche prennenl 
insertion la spermatbèque et un diverticule annexe (fig. 67 et 68). Un repli plus sclérilié (apophyse 
vaginale) correspond tres vraisemblablement à une apophyse d attache muscutaire. 

Inlerprétation 

L'invagination en entonnoir de la membrane «intersegniçntaire » VII-VI11 rappelle par sa 
lorme et surtout par sa localisation le spículum ventnile, des femelles de Coléoptères Polyphaga. lequei 
rfavait jamais été observé, méme sous cel aspect peu sclèrífie, chez les Adephaga. Surtout, cet 
entonnoir correspond à la première poche génitale, située à 1 arrière du sternum VIL oú débouche 
Foviducte commun. Uorifice de pon te est donc icí le gonopore prima i re. visible pour la première fois 
chez un imago ddnseete Holométabole. II est situé sur la marge postérieure, membraneuse, du 
segment VIE et est isolé topogràphiquement de toute formation vaginale ou protovaginale. 

Par sa position médíane entre les deux iatérotergites VIII, la plaque génitale pourrait etre de 
nature soit coxosternale, soit sternale. Cependant aucune tormation appendiculaire de 1 uríte VIII 
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Fig. 65-68- Genitafia femelles otthotopiques chez Ozaenaphaenops lecierci Deuve (Paussiílael, espèce cavernicole à 
caraetères néoléniqucs. 65 : Face venlrale, vue externe du postabdomen, Lc cüxpslemúe VIII est visible. Le 
gonopore, primaire, débouehe dans la membrane ^intersegnientaire » VII-VIIJ 66 . ídem, face ventrale en vue 
interne. 67 DétaiJ du mème après ablalion de Vuntc VIII, Vue externe. Noíer la conforma lion geometria ue du 
slernite IX. 68, ídem, vue interne. 

hrjs 65-68 r - Onhotapic femaie gmitalia in Ozaenaphaenops lederd Deu ve (Paus&idae}, a cavexhveUmg species mth moteme 
charack'rs, — 65 : Pús (abdomen, vent ral face, externa! vjew. Coxosiernite VIII visible, Primory gonapciré beateri in the 
iníer·segpíeníuty » membrane VIE VIII. 66 : ídem, ventral faa\ infernal view. 67 : Detail o f the same after ah lat km 
°j fte urite VIII. Externa! vien\ One can nofe the geometric shape of slernite IX, — 68 : Idem h interna! vïew. 
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n’esl visible par ailleurs, de sorte qu’il est plus vraisemblable de tenir ce sclente pour ie coxostemite 
VIII Dans ces conditions, on remarque que les latérotergites sont situes entre le stigmate et a p q c 
^ «'ante VIII semble complète quant au nombre de ses sclentes constituüfs. 

Leur disposmon , x on note la pr ésence entre les bases des coxostyles d’un sclente 

supplémentaire que sa posituin conduït à interpréter comme etant de nature sternale. Une-telle pi 
médkne intercoxale, homologue des «intervalvulae » de quelques rares Oritagm 
nour l’ensemble des Holométaboles, seulement chez certames femelles de Diptcres Nen atocercs, 
ma is sous une forme moins dilïérenciée. On remarque ici que ce stermte IX. divise en deux por- 
tions et retroussé vers l’avant à ce niveau (iïg. 67), permet par sa conformation geometnque e 
dénlacement vers l’avant de l’invagínaticin prímitivemenl posleneure a ce segment, c est-a-dire d 
góMe, el la mise e„ place d'une poche génilale o^e »«. h 

gouttière longitud i nate qui occupe médianement les champs segmentats VIII tt IX et correspond a 
la formation d’un protovagin. La spermatheque prend naissance au tond de cette poche. 

On remarque dans cette structure morphologique que le gonopore pnmaire est situe a arriert 
du segment VII et que les plaques sternales. ou coxosternales. VIII et IX sont presentes. ToutLsks 
narties dorieine eciodermique des genitalia ont conservé leur disposilion metamenque mittale. De' 
cïS rí Zl^ToJèú retrouvés chez deux espèces phylogénètiquement proches. mats 

appartenant au genre voisin Eiistra. 
b) Les espèces, troglophiles du genre Eustra 

Le eenre Eustra rassemble une dízaine d’espèces du Sud-Est Asíatique, toutes humico es. eux 
espèces nouvelles pour la Science ont èté trouvées dans des grottes du nord de laThailande dans des 
conditions similaires à celles de la découverte des deux representants du genre ^es 

deux esnèces Eustra lebretoni et E. troglaphïía. ont ete recoltees dans des parties proíondes des 
grottes dans’la zone obscure, mais ne possèdent pas de caractères trogbbiomorphes apparents lies 
à une adaptation à la vie souterraine. lis sont considerés comme des troglophiles et nen n mterdit dc 
penser que ces mèmes espèces puissent ètre rencontrees en dehors du milieu bouterram 
P Cependant. les genitalia des femelles présentent des característiques semblabïes a celles 

observèes chez Ozaenaphaenops. 

Description des genitalia femelles 

Chez Eustra lebretoni (fig. 69 el 70), Poviducte commun débouche dans un « entonnoir » 

membraneux situè en arrière du ventrite VIL , i4 .- 

Les latérotergites VII1 sont sclérifiés et développès, semblabïes a ceux des Eustnm genital a 
épitopiques, mais écartòs l’un de l’autre et separés par une plaque mediane, elle-meme divisa en deux 
par une poche membraneuse. Au fond de cette poche débouche un long dwemcule dig'bforme. 

Latérotergites IX et coxostyles sont semblabïes à ceux des autres Eustrmi. mats entre Ics 
gonopodes (X sVibservent deux bourrdets sclérifiés, inegaux, separes par I extrenute postcneure 

poche membraneuse médiaue. > , M IY -tt w la 

Cette poche. qui occupe la partie ventro-mediane des segments VIU et , t *• p ■ ■ - 

face ïnterne de sa cuticulc. de glandes apparentes après traitement à la potasse sous la forme d un 

«chevelu»de canalicules. ... , , _ « 

Chez Eustra troglophila (fig. 71 el 72), les genitalia sont idèntiques, a quelques details pres 

concernaiit la forme des replis de la poche genitale. 

Interprètation : 

La morphologie des genitalia femelles de ces deux espèces troglophiles du genre Eustra, est 
comparable à celle observée chez Ozaenaphaenops , de sorte que leur mterpretation ne saurait di «rer, 
Le gonopore pnmaire, situè sur « l'intersegment » membraneux VII-VUI est distmctement visi e sur 
le versant dorsal de l’entonnoir (fig. 70). La plaque génitale, situee entre les latérotergites VIII, est le 
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Fl °- 6 ïï f ·7T°f n!ta, Í| r t me,le * or'holopiques ehez &mra ktbréuml Deuve (PaussidaeJ. espèce cavemicole à caractèns 
nseteraques - 69 : Face venlralc. yue externe. Le coxostemitc VIII. situé entre les deus latémtereites VIH coartés l'un 

e l L?om e du S coxlJmite e Vn| 7 F : Fa “ venlrale - ™ e intern e. Le gonopore pnmaire débouche dans la mcmbrane située 
<. ..ternite VIII. Formahons prolovaginales (prvg) et oviducte (ov.) soni lopographiquement séparès. 

Fm 6S~M — Onhutopk /èmate genitalia in Eustra lebretüm Deure, a cave-Ju-elíing specie.s wüh neotmk àmactm. 69 
in Coxos,l ’ r ! l,le vu l localed between the two laterotergites 17// which are distant from each 

,ntwr —70 ; Ven ml face externa! new. Primary gonopore located m the membrme ahead the coxastemite VIU 
Protovagma í prvg J md tniduct fov.J topographicalh separated. 


coxosternite VII, divisé en deux par une poche génitale membraneuse qui représente le protovagin oú 
debouche la spermathèque. Les deux bourrelets selérifiés loealisés entre gonopodes IX correspondent 
aux intervalvulàe (vestíges du sternite IX). 

On remarque que te protovagin est sèparè du gonopore pnmaire et oceupe en longueur les 
dues ven traïes VIII et IX. Les plaques sternales VIII et IX sont en place. Ces genitalia ont une 
disposition métamérisée en rapport avec leur origine segmentaire théorique. 


Discussion sur í interpretat ton des genitalia à mètamérie apparente 

La découverte chez quelques espèces cavernícoles de Thaïlande, de genitalia femelles 
niétamérisés >> (il faudraït dire : « à métamérie initiale apparente ») tels qu’il ne s'en renconlre chez 
aucun autre insecte Hoiométaboie adulte, pose des problèmes d’interprétatï&n. S’agitdl d'une 
spéciaüsation secondaire, de racquisition de caractères nouveaux, ou d'un état primitif? 

C.e que 1 on sait de la morphogenèse des genitalia ectodermiques, d origíne trisegmentaire chez 
les Coléoptères, eonduit à reconnaïtre dans la structure postabdominale de ces insectes la fixation 
d une étape précoce du développemem. La première poche génitale est représentée concrètement par 
une invagmatíon membraneuse en forme d'entonnoir dans laquelle débouche Toviducte commuti, Le 
gonopore primatre est localisé sur la marge postérieure, ventraïe, du segment VIL Isolées de cette 
poche mais raccordées entre elles, les deuxième ei íroisième poches génítales íbrment ensemble un 
protovagin sacculaire dans lequel débouche la spermathèquc, Cette vésïcule membraneuse oceupe les 
aires ventrales VIII et IX, Cette disposition semble une illustration dans la réalité du schérna 
morphogénétique obtenu après observation du développemem préimagínal et d’après l’étude des 
característiques morphologiques de I abdomen des imagüs (íig. 75), On ne pouvaít imagíner meííleure 
contirmalion de ce modèle. 
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FlG, 71-74, Gemtalïa femelles orlhotopiques diez des Paussidae à caracières neoléniques —71 : Eustra trogfophila Deu ve. 
lace vetitrale, vue inieme. des urites VIII et ÏX, — 72 ídem, détaü montram la prèsencc de nombreux canalicules 
glandulaires $ur la paroi du protovagin. 73 : Eusíra lebretoni Deuve, Tace venlralò, vue interne. des urites VIII et IX. 

74 Qzúenaphaenops iederà Deuve. facç verilrale. vue inteme de l'mite IX mont ran t la con format ion geométnque 
du stemiLe, 

Figs 71-74 — Onhotüpic fmuüe gemtalia in Paussidae with same neotemc characiers. — 71 : Eustra trogbphila Deuve, urites 
VI íl and IX, vent ral faee, infernal view, — 72 : Ídem. detall showing íhe presence af m&iy glartdutar duc tu les on i he w all 
r if ihe pmtovugma, 73 : Eustra lebretoni Deuve, venir i tes VIII and IX , vmtral faee, iniemaí i mw, 74 : 

Üzaenaphaenops lederd Deu ve , ventral face, interna! view. oj urile IX shomng the geometric shape ofthe sternite. 


Source. MNHN. Paris 
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L’hypothèse de la disparilion des sternites VIII et IX de l’imago, par suite de leur participaticm 
à la mise en place des genitalia internes, a été posée. rappelons le, non pas à la suite d’observations 
des processus de morphogenèse, maís d'après l’étude des característiques de Lexosquelette imaginal. 
II est done remarquable dc retrouver chez des exemplaires adultes ces deux sclérites presents et dans 
leur position d’origine. Là encore, on ne pouvait espérer metileure confirmation du schéma théorique. 
En d’autres termes, on retrouve ici, chez l’imago, des structures des genitalia femelles qui sont celles 
des tous premiers stades du développement habiluel de cet organe. Une telle disposition, que l'on peut 
qualífier de primaire, peut exister aux stades préimaginaux (larves àgèes ou nymphes) des autres 
insectes, mais sont d'observation difficile par suite d'une faible sclérification du tégument, On retrouve 
aussi des structures comparables chez les Thysanoures adultes. 

La question se pose de savoir si ces quelques espèces cavernícoles à genitalia orthotopiques 
sont des insectes primitifs, veritables « lossiles vivants des cavernes ». ou si tout au contraire ils ont 
acquis secondairement ce caractères spécialisé qu'est l'arrèt précoce du développement morphogé- 
nétique des organes génítaux. 

Ces espèces des genres Ozaenaphaenops et Eustra appartiennent incontestablement à l'ordre 
des Coléoptères dont elles partagent les caractères spécíalisès propres (autapomorphies). Les tenir 
pour primitives d'après Ics particularités des genitalia femelles, reviendrait à affirmer l'extrème 
ancienncié des Coléoptères au sein des Ptèrygotes alors qu’ils partagent des caractères évolués 
communs avec les autres Holomètaboles et surtout avec les Névroptéroïdes. La monophylie 4 des 
Coléoptères, celle des Adephaga, des Paussidae. des Eustrini (cf. Stork. 1985), ont chacune été 
établies. Or les genitalia femelles sont épitopiques dans tous ces groupes. En toute logique, affirmer 
que les genitalia femelles orthotopiques de quelques espèces d'Eustrini cavernícoles sont primitifs, 
reviendrait à dire que tes genitalia épitopiques sont apparus secondairement et indépendamment (ou 
par évolutíon parallèle), à la fois chez les autres Eustrini, chez les autres Paussidae, chez les autres 
Adephaga, et chez les autres Coléoptères, Une telle hypothèse n’est pas vraisemblabïe lorsque fon sail 
qu'aucun autre cas de genitalia orthotopiques n a été observé chez l’imago dans ces groupes 
taxonòmiques. 

La structure si remarquable des organes génítaux femelles ectodermiques de ces espèces 
cavernícoles doit donc ètre considérèe comme une acquisition secondaire et une spécialisation. On 
remarque d'ailleurs que, chez le màle des mèmes espèces, les genitalia ne présentent aucune 
particularité (fig. 80) et possèdenl les caractères évolués de la trihu (absence de tergite X, absence de 
phallobase sclérifiée, etc.). 

II peut paraïtre surprenant, sinon paradoxal, de tenir pour évolués des caractères primilifs 
d’aspect. Mais si ceux-ci représentent la fixation d’un stade précoce du développement, íl suffit de 
considérer l’arrèt de la morphogenèse comme une spécialisation secondaire, ce qui ne pose aucune 
difficulté théorique. On entre là dans le domaine classique des hétérochronies de développement, 
c’est-à-dire des diflerences relatives de vitesse dans la mise en place et la différenciation des organes 
ou des trails morphologiques les uns par rapport aux autres, et cela jusqu’au stade adulie final qui 
marque en principe l’arrèt de ces processus différentiels. 

Ces hétérochronies peuvent affiecter au mème litre tous les caractères de I'holomorphe. mais 
la maturité sexuelle prend une place particulière puisque son acquisition correspond le plus souvent 

à fétape texminale du développement de l’organisme. De ce fait, í’existence d’une capacité de 

reproduction sert fréquemment de rèférence dans les clussifications qui ont été proposées pour les 
difTcrents types d’hétérochronie, 

II est convenu de nomrner nèoténie tout retard relatiif de développement d’un trait 
morphologique, d’un organe (nèoténie parlielle) ou d’un organisme (néoténie totale). par rapport à 
la maturité sexuelle et à la faculté de reproduction. II est à noter que la nèoténie peut ètre due à un 

retard du développement des caractères somàtiques, ou bien à une açcélèration des processus de 


4, Dubols ( 1 980} précise à jusle litre quïl est plus correci d’employer le terme « monophylétisme». Cependam, 
«monophylie», traduit trop rapidement de l’anglais, est d’un emploi moins pesant el peut à la limite se justifier 
étymologiquemenl. Ce mot est en voie d’ètre consaere par l’usage. 


Sourue. MNHN. París 




74 


TH1ERRY DEUVE 


maturation sexuelle. Dans le deuxíème cas, on peut parler de progmèse (Gould. 1977) ou de 
néosystellie (DUBOIS, 1985). 

En ce qui concerne les Paussídae cavernícoles a genitalia femelles mètamènsés (genres 
Qwenaphaenops et Euslra). la persistance chez l’adulte reproductif de structures qui sont celles 
habituellement observées aux siades préimaginaux. correspon! à un e néoténie partielle localisée à 
l'extrémilè postabdominale des seules femelles. 11 s agit seion toute vraisemblance d un retard relatíl 
du développement des genitaiia ectodermiques eux-mémes. puisque par ailleurs les autres caractères 
somàtiques ont suivi jusqu’à leur terme normal leur processus de morphogencse. 

Les exemples de néoténie chez les Insectes soni en général rapportés à une moditication de la 
balance hormonale, elle-mème consècutive de conditions extérieures particulières ou à determinisme 
gènétique aléatoire. Une augmentation du taux d’hórmone juvénüe dans l'hémolymphe est souvent 
avancée comnte hypothèse expiicative. Cependant, des néoténies aussi localisées que chez Ozaena- 
phaenops sont exceptionnelles chez les Insectes. On peut rapprocher de ce cas celui des Noioptères au 
sujet desquels Matsuda écrit (1976 : 14) : « Another case of apparent neateny is seen in Grylloblatta 
(Grylloblaftodea). Apparent primitive features of structures in this apterous genus (order) are retmtion 
of the metathoraric spina amí the first abdominal sternum, absence oj the fetnale subgeniial pkite, paired 
penes, lack of the tubular accesory glands in the male. etc. At Imst some of ihese apparent plesiomorphic 
conditions of structures can be attributable to prenia mm te arrest in morphagettetieal process (neoteny). 
The species of Grylíoblatta are apterous and usually cavernicolous. » 

D'une façon analogue, on peut penser que les conditions de vie soulerraine dans lesquelles 
évoluent les espèces du genre Ozaenaphaenops et Eustra en Thailande, ne sont pas étrangères à la 
présence de traits nèoténiques chez ces Insectes. Déjà Jeannel (1926) avait noté la persistance 
générale de caractères préimaginaux chez les Coléoptères cavernicoles, mais jamais un retard de 
développement aussi localisé et aussi marqué n'avait été observé. 

Une ètude endocrinologique serait à entreprendre pour comprendre les mecanismes hormo- 
naux liés aux conditions particulières de la morphogenèse chez ces Insectes. II ne fait guère de doute 
toutefois que cette néoténie soit fixée génétiquement. 

DUBOIS (1979) a récemmenl écrit : « en ce qui concerne I ètude de la métamérie, peat-ètre n est-il 
pas absurde d'espérer découvrir des « monstres » ou des « mutants » qui par exemple « déplíeraient » 
parliellement cette téte si « concentrée », si « tassée » sur elle-mème des Annélides ou des Arthropodes, 
et ett facilit er oient i ètude ? ». Dans le cas qui nous intéresse, il ne sagil pas de «monstres», ni de 
«mutants», mais il est certain que les genitaiia femelles de nature plurimétamérique des Insectes 
Ptérygotes, ont ètè ici « dépliés » et ont « dévailé » leur structure constitutive ! 


La morphogenèse des genitalia femelles chez les Insectes Holométabgles 

L'interprétation nouvelle des homologies des sdérites du postabdomen des femelles de 
Coléoptères permet de proposer un schéma simple qui en résume les principaux traits. Ce modèle est 
avant lout issu de l’étude de l’orgamsation des sclérites et de leur musculature sur l'imago. en relation 
avec ce que Ton sait du développement morphogénétique (voir notamment Heberdey, 1931), mais il 
a étè confirmè a posteriori par la découverte d'espèces à genitaiia néoténiques (Deuve, 1987a). 

La Sigure 75 représente schématiquement la configuration des genitalia externes à un stade 
orthotopíque. La métamérie primaire est apparente. Cest une reconstitution théorique, mais aussi un 
plan structural qui a été directement observé chez les quelques espèces cavernicoles en question. 

Les zones en grisé correspondent aux invagmations du tégument. ou « poches génitales »Le 
gonopore primaire est situè comme il se doit sur l'« inlersegment VII-VIIi » (c est-à-dire, pour èlre 
plus rigoureux, sur la marge postérieure. membraneuse, du sternum V]|). Plus en arrière, une 
invagination longitudinale scinde mèdianement les sternums VIII et IX. Cette poche génitale est le 
protovagin. 

Le sternite IX est bien visible entre les gonopodes IX. Le coxosternite VIII est également 
indi vídua lisé el forme une plaqtie génitale entre les latérotergites VIII. 
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Fig. 75-76. — Schémas expliquam l’évolutian du postabdomen défmilif des Coléoptères à purlir d'un stade prímitif 
niélamérisé. 

75 : Stade orthotopique, à métamérie primaire apparente les aires siernales VJïl ei IX sont en place el selérilïées, Le 
gonopore prim ai re [g!) est sHuè sur u rínte|segment Vïï-VIIL Une poc he géniiale Icmgílígne scinde mèdianement les 
sternums VII l et IX el correspond au pro to vagin. Les latèmtergites VIII et IX soni situés en positiems latérales. 
L'aire drconscrile par un tiretè correspond à la zone qui s'inyagtnefà pour fürmer les genitalia définitifs toviducte 
commun et pmtovagtn seronl aíprs réunis). 

76 ; Stade délinitif avec genitalia építopiques, Le gonopore secotïdajre esl suué en apparence en arrière du segmenl VIM. 
iei entre les gonopodes IX- Les talérotergdes VIII se rejoignent médianement et peuvent fusionner pour lormer un 
arceau veninil secondaire. Les aires stermles VIII ei IX sont tmalemem invuginèes (forniu li on du vagin défitiilif)- Les 
gonopodes VIU ont migré vers Parrlere, non loin de la base des gonopodes IX. 

I/gs 75-76. — Diagroms shmving the evolutiòn. in Cotèopierajhm a p rimi t i ve meíanicnc xiúge to the definitiva siruçture af the 
postahdnmm. 

75 : On ho tòpic stage \ vith appanmi primary segmenta fi on Mental areas I UI and IX are in ííwk theoreticaí tocat km and 
weii sderified. Primary gonopore (gl r hcmed on the « intvrsegrnent » liI-VIII Mediat and elongafe genital pouch in 
stemai areas Viíl and IX, whkh corresponds to the protovagina. Laterotergites 17// and IX lúéated in í&terfd posdkms. 
The arm deUmUgd hy a dashed Une is the sector which nili he in vagina ted Jor forming the defimthe geni tal ta i commuti 
o vídua, and protovagina nit! shert he joined together). 

76 : Definit i ve stage with epitopic genitalia. Secondary gonopore appareniíy located caudad ofsegmmi i'ffl t he re hetwcen 
gonopods IX}. Laierotergites \ III joined together and súmetimes fused and jorming a secondary \ entra! arch. Sternal areas 
IIII and IX completeíy in vaginal ed (forming the definit i ve vagina). Gonopods li U fum- shified havkwards. noi far from 
the base of gonopods ÍX 


La ligne cireulàire en tírets représeníe les limites supposées de Finvagmation qui concourt à la 
formation des genitalia définitifs des Coléoptères, avec formation d'un gonopore secondaire. On 
aboulil dans ce cas à des genitalia építopiques comme ceux representés sur la flgure 76. 

Sur cette seconde Sgure, Forifice genital correspond en eífet à ia zone en grisé síloée entre les 
gonopodes IX, en arrière du segment VIII (épitopie). De la plaque génitale ne subsistent que des 
partions latèrales interpréiées comme des gonopodes VIII (gdnocoxites olj plutòl gonosubcoxites), 
d'aileurs absents ehez la plupart des Coléoptères, qui se soni déplacés vers V arrière. De ce fail. les 
latérotergites VIII peuvent se rejoindre médianement pour former le nonvel arceau ventral que les 
eoléoptéristes ont souvent interprété à tort comme le « sierníte VII! », 

À défaut d’un contre-exemple le schéma de la ligure 76 vaiit pour le plan de base des 
Coléoptères dans leur ensemble. D’après ce modèle, les sternites VIII et IX sont absents car invaginès 
dans les voies génitales femelles à í'élaboration desquelles i]s ont participè. 
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Les gonopodes IX soni rapprochés l’un de l’autre de part et d autre de 1 orificc genital. 

La question se pose de savoir si ce modèle qui fa.il ressortir 1 absence des sternites des 
«segments génitaux >v est vrai pour ies autres Ptérygotes Holométaboles. Une succincte revue des 

différents ordres donne des éléments de réponse. 

Le type de genitalia des Coléoptères femelles se retrouve identique chez les Neuropteroidea (cf. 

Mickoleit, 1973). 

Chez les Hyménoptères persiste un appareil ovipositeur avec gonapophyses. Cependant, les 
aires ventrales interappendiculaires VIi I et IX sont toujours membraneuses, de sorte qu'il n’exisle 
jamais de sternites VIII el IX (Snodgrass, 1933; Matsuda, 1976; Bitsch. 1979). 

Les segments génitaux des Mécoptères ont été étudiés par Micxoleit (1975). Cet auleur a noté 
la conformation paire du venlrite des segments VIII et IX, mais il a inierprété les deux sclérites 
correspondanls comme des coxosternites. Les arguments qui permeltent de rejeter cette Identification 
ont déjà été exposés à propos des Coléoptères. II s’agit plutòt de latérotergites. Chez les Lépidoptéres 
femelles, les urites VIII et IX, mais aussi les pleures correspondanls formem souvent deux anneaux 
sciérifiés complets dont tous les composants ont fusionnés. La parité des ventrites VIII et IX s’observe 
parfois mais <J. Mínet, comm. pers. orale) surtout chez les Lépidoptéres supérieurs. Elle est apparente 
toutefois chez certains Lépidoptéres inférieurs. Par exemple, le ventrite VIII des màles de Micropterix 
(HannemaNN. 1957) ou d'Heterobathmia (Kristensen & Nielsen, 1979), montre clairement la 
prèsence de deux sclérites constitutifs. Interpretés par ies lépidoptéristes comme des sternites, ces 
sclérites seraient plutòt des latérotergites el peuvent former un synsclérite latèrotergal et mème 
holotergaL 

La situation est un peu plus complexe chez les Diptères femelles. L’orifice genital est 
épitopique. situé en arrière du segment VIII (Hennig, 1973; McAlpine, 1981). Chez les Mycetophi- 
loidea, le ventrite VIII est « parfois divisé en deux sur la ligne médiane » (Matile, 1986 : 62). Cette 
parité frèquente de l’arceau ventral VIII (hypogynium) a été évoquèe par Matsuda (1976 : 351) et 
ressort des nombreuses figures donnèes par McAlpine (1981) pour l'ensemble des Nématocères. 
Selon toute probabilité, il s’agit de latérotergites VIII. lepitopie de l'orífice génital impliquant la 
disparítion du veritable sterníte VIII. Ulrich (1991) a récemment retenu cette interprétation. En 
revanche. des traces du sternite IX persisteraient dans certains cas chez des femelles de Nématocères 
sous la forme d'une bande plus ou moins sclérifiée reliant les gonocoxítes IX (Saether. 1977 : 4). Chez 
le màle des Diptères, un sclérite impair inierprété comme le sternite IX appartienl au plan de base 
de l’ordre (Matile, 1986), au mème titre semble-t-il que le vinculum chez les Lépidoptéres, mais ces 
homologies demanderaíenl pour le moins à ètre confirmées. 

De ce très rapide survol dont ont été exclus Triehoptères et Siphonaptéres par manque 
d'informa tions précises, il ressort tout de mème que le schéma proposé pour expliquer la formation 
des genitalia femelles chez les Coléoptères (lig. 101) procure des enseignements pour mieux 
comprendre les structures homologues dans fensemble des Holométaboles. En particulier, il semble 
bien établi que dans le sexe femelle le sternite VII1 est toujours absent, ainsi que le sternite IX à 
Pexception de quelques Diptères Nématocères. La parité des ventrites VIII et IX (latérotergites) a été 
constatèe dans tous les ordres. On peut mème généraliser ce resultat, avec prudence, à la majorité des 
Insectes Ptérygotes. 


Les voies génitales ectodermiques des femelles d’Adhphaga 

Les généralités concernanl la morphogenèse des voies génitales ectodermiques femelles ont été 
présentèes dans les chapitres precedents. Elles ont permís d'insister, à la suite des observations du 
développement, sur la nature trisegmentaire de cel organe chez les Coléoptères, ainsi que sur 
l’épitopie de l’orifice génital. Ces données ont été confirmées par ia découverte des quelques espèces 
à genitalia néoténiques dont il a déjà été question. 

Contrairement aux genitalia des màles, qui ont été intensivement utilisés pour fonder ou 
préciser la classification des familles de Coléoptères Adephaga, la morphologie des genitalia femelles 
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a été peu étudiée, bien qu’elle représente à elle seule une source d’informations tout aussi riche. Les 
raisons en sont complexes, L'une d'elles lient aux difificultés techniques de la disseetion et de la 
préparation. La présence d'une intima cuticulaire qui moule dans le détail les moindres replis des 
épithéliums ectodermiques permet cependant une étude facile après traitement à la potasse caustique 
et coloration. 

Holdhaus (1912) sur Microlestes et Franz (1929) sur Carabus furent des précurseurs dans 
l’étude des genitalia internes des femelles d'Adephaga et mirent en évidence des structures 
particulières à chacun de ces deux genres, variables selon les espèces. Dans les annèes plus récemes. 
Mateu surtout a utilisé la morphologie de ces organes dans des travaux ponctuels de systématique, 
trop nombreux pour étre cités ici (notamment Mateu, 1963), mais donnant une illustration précieuse 
des variations observées qui ont pu ètre utilisées pour caractériser des taxons du groupe-genre ou du 
groupe-espèce. Entïn, Schuler a publié de 1960 à 1974 une suite detudes sur les genitalia des 
Adephaga terrestres d’Europe. riches en informations, mais ne pouvant servir de références car 
manquant de fondations théoriques solides et s’égarant trop souvent dans des considérations parasites 
qui en ont altéré la qualíté première. 

Pour un historique plus détaiüe des études sur le sujet. on pourra se reporter à Iabloküff- 
Khnzorian (1974). Recentment, quelques auteurs ont utilisé les caractères des genitalia femelles dans 
leurs publications de systématique ou de taxonomie, notamment MATEU (notamment 1963, 1982a, 
1982b), Freitag (1972), Erwïn & Kavanaugh (1981). Liebherr (1986), Casale (1988). 

Caractères généraux 

En se plaçant dans Ehypothèse théorique. mais admise, de l'origine Irisegmemaire des genitalia 
femelles internes des Adephaga. on peul dire que ceux-ci résultent de la coalescence des trois poches 
génitales primordiales, ou plus exactement de la poche oviduetaire et du protovagin. lí est donc 
interessant, et possible, de retrouver chez fimago les traces de cette fusíon. 

Si fon se représente dans Lespace ce raccordement et la formation d’une poche ectodermique 
unique constítuant la pars communis détinitive, on conçoit aisémcnt que foviducte doit étre plus 
ventral que les formations issues du développement du protovagin (spermathèque, glande accessoire, 
bourse copulatrice). Cette disposition s’observe en elïet chez. la quasi-totalilé des Adephaga. Les deux 
seules exceptions connues sont, d’une part, quelques espèces de la famille des Psydridae (fig. 231 > qui 
présentent une spermathèque plus ventrale que foviducte : d’autre part le Pausside Metrius con traci us 
(fig. 37). Dans le premier cas il s’agit d'une difl’érenciation secondaire qui a'ffecte un groupe d’espèces 
peut-ètre monophylétique. Dans le second, les structures des genitalia internes sont idèntiques à celles 
de toutes les autres espèces de la famille des Paussidae (comparer fig. 37 et 36 ; ou 37 et 62), mais 
inversées comme resultant d'une rotation de 180°). Par analògic avec les genitalia màles de quelques 
Coléoptères, l’appareil genital ectodermique interne de Metrius pourra ètre qualifié de cawpïque. 

La position ventrale de foviducte est générale chez les Adephaga. Plus intéressante encore est 
la présence de formations vestigiates. A la base de foviducte peut étre observée une languette 
membraneuse pour laquelle je propose le nom de ligula basalis. Cette ligula est visible dans de 
nombreuses famílies, tout particulièremenl chez les Paussidae (fig. 128, 129. 131, 134, 135). mais aussi 
chez les Carabidae (fig. 123), Cicindelidae (fig. ! 17), Nebritdae (fig. 174, 187), Elaphridae (fig. 199), 
Searitidae (fig. 213), Apotomidae (fig. 218). Psydridae (fig. 229) etc. Lorsque les genitalia sont en place 
dans l’abdomen, la ligula est située en arriére du ventrite VII. mais en avant du plan occupé par les 
latérotergites VIII (fig. 53). II est vraisemblable que cette formation membraneuse représente un 
vestige de la base de foviducte qui débouchait dans le gonopore primaire avant le raccordement aux 
structures protovaginales et la mise en place d’un gonopore secondaire fonctionnel. 

Chez les Carabidae (fig. 38. 123. 124, 125, 126), Cicindelidae (fig. 116, 121) et Migudopidae 
(fig. 192), se différeneie parfois un sclérite Hgulaire, situé sur la ligula et servant d'apophyse d’altache 
à des muscles reliés à furite VIII (pour la muscuiature, cf. Bils, 1976). La variabilité de ce sclérite 
a été étudiée par Franz (1929) dans le genre Carabus. II ne doit cependant pas ètre confondu avec 
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!es vèritables apophyses vaginales qui, elles, sont plus dorsales que 1 oviducte et relièes par une 
musculature à l’urite IX. 

L’origine mixte des genitalia internes est morphologiquement apparente surtout chez les 
Paussidae (fig. 131). niais aussi chez les Cicindelidae (fig. 117) et Carabidae (fig. 123), trois familles 
qui possèçtent par ailleurs de nombreux caraclères plésiomorphes. La confonnation géométrique de 
l'ensemble permet de distinguer les territoires liés à l’oviducte (segment VI í de l'abdomen) de ceux 
de nature vaginale (segments VIII et IX). Dans certains cas, des plaques sclerifièes qui pourraient 
correspondreau sternite VIII. rentorcem la paroi du vagin, non loin de la base de l'oviduete (fig. 122, 
131). 

Typiquement. la veritable apophyse vaginale est un sclerite situé entre la base de l oviducte et 
la spermathèque. tl s’agil d’un repli sclérifié du tegument sur lequel s insèrent des muscles de 1 urite 

ÍX. . . 

L’apophyse vaginale a été observée seulement chez les Paussidae, oü elle est rarenient absente, 
et chez les Broscidae. Le sclérite situé à la base du conduit de la spermathèque chez Elaphrus 
(Elaphridae) en est peut-ètre homologue (fig. 198). 

D'autres sclérifications. de formes et de positions diverses, sont visibles sur le vagin de 
nombreux Adephaga, mais semblen! d'un intérét secondaire en morphologie comparèe car les 
homologies ne peuvent dans la plupart des cas étre établies. Le « sclérite helminihóïde >> (cf. p. 165) 
présente" cependant un intérèt particulier puisqu'il se retrouve identique dans plusieurs familles dont 
les aflinités phylogénétiques sont suspectées. 

Après l’oviduete et les apophyses d'attache musculaire, la « spermathèque » et les formations 
glandulaires sont les prineipales structures que l’on observe sur les genitalia ectodermiques internes. 
Elles présentent d’importants aspeets fonctionnels qui mériteraient d'ètre précisès dans le cadre 
d’études fines histologiques et histochimiques. En particulier, le terme de spermathèque ne devrait étre 
utilisé qu'en rapport à une fonction préeise de stockage et de conservation du spenne dans les voies 
génitales femelles, après l’accouplement, mais avant la Técondation. C'est cependant d'après les seuls 
critères morpbologiques que les coléoptéristes s’accordent pour riommer «spermathèque» un 
diverticule tubulaire ou vésiculaire qui débouche dans le vagin, généralement non loin de l’oviduete, 
mais plus dorsal que celui-ci. D’après Matsuda (1976 : 98): « The border between the commou oviduct 
and the vagina is marked roughly by the poïnt of entry o) the spernuithecu (...) ». Le diverticule plus 
ou moíns difierenciè ou spécialisé qui est nommé spermathèque chez les Coléoptères, correspond à 
cet emplacement dans ce qui sembie ètre le plan de base des voies génitales. Néanmoins. on observe 
chez les Adephaga une telle diversïtè morphologique de ces structures qu'il n'est pas douteux que la 
fonction de spermathèque, quand elle existe. peut étre assurée par des parties d'organes qui ne sont 
pas nécessairement homologues. En l'attente d’études plus approfondies, c’est par commodité de 
langage, mais au risque de confusions, que l’on nommé « spermathèque » une divarication impaire du 
vagin. 

En thèorie, ainsi que le rappeíle Bitsch (1979). !a poche génítale du segment VI11 (« 2 sme poche 
gènitale ») est à l'origine de la spermathèque. tandis que les glandes accessoires sont issues de la poche 
génitale du segment IX (« 3“"' poche gènitale »). La coalescence de ces deux poches conduit à la 
formation du protovagin, puis du vagin définitif. Dans ces conditions. les glandes accessoires doivent 
ètre en situation plus dorsale. c’est-à-dire plus postéríeure, que la spermathèque sur le vagin de 
l'imago. C'est ce que l’on observe généralement, sinon toujours. Cependant. chez les Coléoptères, la 
glande accessoire est unique. lorsqu’elle est présente. donc impaire. 

Cette condition, qui serait primitive, d'une glande accessoire plus dorsale que la spermathèque, 
est présenie dans de nombreuses familles d’Adephaga comme les Paussidae (fig. 134, 137, 138, 140, 
141), Omophronidae (fig. 167), Hiletidae (fig. 204 à 207), Scantïdae (fig. 210. 213). Apotomidae (fig. 
218), Psydridae (fig. 226). Broscidae (fig. 236, 237, 241). La glande est typiquement constituée d’une 
vàsicuie sécrétoire qui fait fonction de réservoir. Après traitement à la potasse, l'intima cuticulaire de 
cette formation apparaít tapissée de canalicules cellulaires. Un canal eflefent. avec sou vent un 
renflement ampulliforme, permet l’èvacuation dans le tractus genital des produits sécrétés (fig. 36, 37, 
62, 128). 
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La glande accessoire est parfois absente, mais dans ce cas, elie est souvent « remplacèe » par 
une glande similaire. uommee glande annexe, qui débouche dans la spermathèque elle-mème, Un 
poinl important mérite d ètre souligné : glande accesoire er glande annexe n'om jamais été obs-ervees 
stmultanemetU dans tes genitalia internes des femelles d'Adephaga. La question de Thomologie des deux 
glandes peut etre posée. La glande annexe existe dans les famílies suivantes : Brachinidae (fig. 146 et 
suivairtes). Amphizoidae (fig. 56), Nebriidae (fig. 176, 177), Scarítidae (fig, 214), Psydridae (fig. 233. 
_.4), Trechidae (fig. 245, 246). Harpalidae (voir en particulier les travaux de Mateu sur les Lebitni). 

Eiiiïn, dans certaines tamil les n ont jamais été ohservees ni glande accessoire, ni glande annexe 
C est le cas des Rhysodidae (fig. 115). Cicindelidae (fig. IÍ6, 120, 121), Carabidae (fig. 122 à 126)’ 
Nototylidae (fig. 127). Trachypachidae (fig. 165. 166). Migadopidae (fig. 192 à 197), Elaphrtdae (fig 

98 a Loncendae (fig. 202), Promecognathidae (fig. 208). Siagonidae (fig. 219, 220). Melaenidae 

(ng t 222, 223). 

Chez les Traehypachidae cependam, existent des glandes tégumentaires difi’uses sur le vagin et 
sur la spermathèque (fig, 165 et 166), tandis que chez certains Cicindelidae comme Tricondvla (fig. 

119, 120) ont été observées des glandes «supplèantes » paires sur le vagin. 

Cas particuliers 

Deux cas particuliers remarquables peuvent ètre dégagés de la diversité morphologique des 
genitalia internes des Adephaga femelles. 

Le premier concerne le dédoubkment des struetures vaginales, qui est bien connu chez les 
Hydradephaga (cf. Burmeister. 1976) et peut aboutir à la prèsence de deux orifïees gémtaux 
superposés. Cetle spècialisation est visible dans le genre Amphfooa (fig. 58). On peut distinguer un 
orifice d’accouplement et un orifice de ponte. ce mode de fécondalion étant alors Iié à la vie 
aquatique. 

Un dédoubkment partiel du vagin s’obsérve d’une façon assez sembíable chez les Nebriidae. 

I! aboutit à une strucLure des genitalia comparable (fig. 168, 173. 177. 181, 184. 187. 191), Cetle 
remarque peut ètre associèe au fait que ces familles, familles d'Hydradephaga et Nebriidae. mais aussi 
rrachypachidae et Omophronidae, soni les seules parmi les Adephaga à prèsenter sur la paroi du 
vagin un sclérite particulier, nornmé scférile helminthoïde, qui semble apotvpique. Des affinités 
phylogénétiques sont probables emre ces lignées. Les Hydradephaga. doni l’apparition n’a pas été 
« sponlanée », dérivent peut-ètre de Carabiques nébrioïdes (Trachypachidae. Omophronidae. Nebrii- 
dae, et sans doute des familles èteintes) spécialisés et adaptés à la vie aquatique. 

Le deuxtème cas particulier a trait aux Brachinidae. Cette famille, comme on le sait. est 
earactérisee par la prèsence de glandes détensives spécíalisées, qui sont situées à l’extrèmité 
abdominale et débouchent sur l’urite IX en positions paramédíanes. La projection de subslances 
tòxiques a haute lempérature (parfois plus de 100°C) a sans doute entramé secondairement le 
déplacement vers l’avant de l’orifice génital femelle. Le gonopore est en effet situé chez certaines 
espèces en aiïièré du ventrite VII, sur loute la longueur du champ segmentaire VIU (condition 
orthotopique). A ce mouvement morphdgénétique peut étre corrélèe la prèsence d’une peribursa. 

II s’agit d’un repli de l'enveloppe tégumentaire, qui entoure le gonopore puis entraïne 
l’invagination de ceïui-ci. La formation d’une peribursa est visible sur la figure 157 au l'emplacement 
du veritable gonopore est représenté « par transparence » en tirets. De mème. chez Styphlomerus 
(fuadrimuctdafus (fig. 149, 153). plusieurs replis concèntriques emboités du tégument peuvent ètre 
observés autour de la base du vagin. Cette formation qui n’existe chez aucune autre famille 
d’Adephaga est générak chez les Brachinidae (fig. 146, 151. 152, 154. 156. 158. 160, 161, 163). 
Lorsqu elle n’est pas apparente (fig. 77. 155, 162), on peut supposer que la base du vagin fonctionnel 
est d'origine péribursale, après déplaeemenl des formations euvaginales et effacement de la plicature 
tégumentaire. 

Ces deux cas particuliers, chez les Hydradephaga-Nebrioidea et chez ies Brachinidae. laissent 
entrevoir que la diversité morphologique des genitalia femelles, par delà son intérèt en anatomie 
comparée et dans le domaine des aspects fonctionnels, peut ètre utilisée dans k cadre des recherches 
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phvlogénétiques. La richesse en caraetères inèdits et ieur variabilité soni telles. que cet organe apporte 
une source d'iiiformations importante en systématique. tant au niveau des espèces et des gemes 
{cf. travaux de Holdhaus, Mateu, Freitag) que des taxa supèrïeurs du graupe-famille. 


LE POSTABDOMEN DES MALES 


Les resultats obtenus concemant l’interprétation des sclérites de 1 abdomen des lentelles de 
Coléoptères qui onl été développés dans les pages précédenies, apportent des informations nouvelles 
sur la morphogenèse de l’abdomen du rnàle. Une telle étude néeessiterait pour ètre complete des 
ceniaines de pages de descriptions et de discussions, et sort du cadre. mais aussi du sujet, de ce travail. 
Cependant, l'importance des problemes soulevés est telle en morphologie de 1 Insecte, qu une 
recherche sur l’abdomen des femelles ne peut occulter une tentative de comparaison avec les 

caractéristiques de l'abdomen des màles, . . 

Si de nombreux auteurs s’accordent aujourd hui pour rejeter toute homologie des genitalia 
males el femelles chez les Insectes Ptérygotes (ces structures n’ont pas la inème appartenance 
segmenlaíre), en revanche certains sclérites du postabdomen, y compris ceux des «segments 
eénitaux », sont similaires ou onl subi une diíférenciation comparable. Une compréhension des uns 
peut aider à une interprétation des autres. De plus, les considérations phvlogénétiques associées aux 
recherches morpbologiques ne peuvent éviter de prendre en compte la totalite de rholomorphe de 
l'insecte. Cela est tout particulièremenl vrai pour les genitalia males, qui sont très utilisés par les 
systématiciens dans leurs ètudes. 

Pour une revue détaillée de la morphologie du postabdomen et de ledeage des Coleopteres, 
on se reportera à Sharp & Muir (1912), Jeannel & Paulian (1944), Jeannel. (1955). La 
musculature a été étudiée par HlEKE (1966). Iuga & Rosca (1966), 


La face dorsale 

Chez les Coléoptères Adephaga. la face dorsale de l'extrémité abdominale du rnàle présente, 
à quelques rares exceptions près. les types morphologiques définis dans les pages précédenies. On peut 
notamment observer, avec les mèmes limites systématiques, les types néhridien et harpalidien , qui 
divisent le sous-ordre en deux ensembles phylétiques principaux. 

Toutefois. chez le rnàle des Carabidae s. str., le médiotergite IX n'est pas visible dorsalemeni 
mais est tèleseopé dans l’urite VIII. On ne peut done y reconnaïtre le «type carabídien » décrit chez 
la femelle de cette mème famille, et l'aspect morphologique de la face dorsale du postabdomen du 
rnàle s’apparente plutòt au type nébridien. 

C'e iiïmorphisme sexuel est en partie une conséquence de la spéaalisation de l’abdomen de la 
femelle des Carabidae. qui forme un long tube de ponte télescopique, Mais ce n’est pas tout. 
Nombreux sont les auteurs qui considèrenl comme un fait général l’absence du tergite X chez les 
Coléoptères, bien qu'il ait été signalé chez les màles des Carabidae s. str. par Verhoeff (1918 : 168). 
Chez la femelle. le tergite X individualisé n'a jamais été observé. Le sclérite dorsal des femelles de 
Coléoptères interprèté par Verhoeff (1918) comme le tergite X, ainsi que par Tànner (1927) pour 
ce qui concerne la famille des Cicindelidae, est le médiotergite IX, bien que Bils (1976) conteste cette 
dernière interprétation. Quelques auteurs font cas d un hypothelique « syntergite 1X-X » chez les 
femelles de Coléoptères d’après des arguments discutables tirés des caractéristiques de la musculature 
(Burmeister. 1976: Bils, 1976). 11 ne s'agit pas dans ce cas d’un sclérite libre. 

Chez le rnàle des Coléoptères, le médiotergite X individualisé s observe chez les Carabidae s, 
Str. (Verhoeff. 1918; Deuve, 1988a). les Siagonidae (Deuve, 1988a) el les Cicindelidae (Deuve. 
1988c). Ce caractère plésiomorphe, present chez ces quelques familles primitives de Coléoptères, 
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n’existe pas chez la Femelle des menies espèces et peut ètre liè, non pas à quelque spécialisation 
morpho-fonctiotmelle particuíière. mais plutòt aux genitalia màles qui appartiendraient au X limL ‘ 
segment abdominal et maintiendraienl par leur présence le déveJoppement de cet urite. Chez les 
Siagonidae le médiotergite X est entraíné par la rotation de rédéage. 


La face ventrale 

La face ventrale du postabdomen des males de Coléoptères est constituée du ventrite VIII. 
comparable à celui de la femeile, et du ventrite IX, très difTérent en l'absence d’un appareil 
ovipositeur. Contrairement au sexe femeile. le ventrite X n’a jamais été observé en tant que tel chez 
le màle des Coléoptères. N'est-il pas prèèisément représènté par rédéage lui-méme ? 


Les ventrites 


Le ventrite VIII 

Par delà une fréquente similaritè morphologique, Í1 est nécessaire de discuter Lhomologie des 
ventrites VIII du màle et de la femelle des Coléoptères. 

Chez la femelle. le ventrite VIU est composé d’une juxtaposition secondaire des latérotergites, 
qui se rejoignent médianement et fusionnent pour fòrmer un arceau ventral, ou pseudosternite. Dans 
quelques rares cas persiste une plaque génitale (coxosternite de certains Eustrini rroglobies) ou un 
septum médian (Luperca goryí ), qui témoigne de l’origme morphogènétique du ventrite, mais rien de 
tel n’a été observé chez le màle. En revanche, la conformation de ce sclérite, composé d'une ligne 
membraneuse médiane situèe entre deux plaques plus latérales, est souvent identique dans les deux 
sexes. Chez le Coléoptère Ozaenaphaenops de har vengi (Paussidae), la morphologie des deux petits 
sclérites latéraux qui composent l'arceau ventral VIII laisse soupçonner leur nature latèrotergale. Les 
arguments déjà avancés dans le cas de la femelle, sur la présence théorique de latérotergites plus 
ventraux que les stigmates abdominaux, s’appliquent de la mème façon au sexe màle. 

Le meilleur argument pour aíFirmer la nature latèrotergale de l’arceau ventral VIII du màle, 
consiste à comparer ce segment dans les deux sexes chez Les Brachinidae des genres Crepidogasler et 
Mastax. Chez la femelle. les latérotergites VII1 sont non pas jointifs mais entrecroisés d'une façon très 
caractéristique {cf. p. 65). Or la mème conformation s’observe chez les màles des mèmes espèces (fig. 
77 et 78). II est donc diITicile de ne pas tenir pour homologues, dans les deux sexes, des struetures si 
particulières qui sont idèntiques. 

Dans d’autres cas, comme par exemple chez Loricera (Loriceridaej, le ventrite VIII est formé 
de deux sclérites separés, dont la morphologie est suffisamment explicite quant à leur nature laté- 
rotergale (fig. 84). 

On peut affirmer que le ventrite VII1 est composé des deux latérotergites VIII médianement 
fusionnés, dans les deux sexes et chez tous les Coléoptères. Ce caractère pourrait étre généralisé aux 
Holométaboles dans leur ensemble. II est significatif à cel égard, que chez les Lépidoptères Inférieurs, 
ce sont les màles de Microplerix el d’Helerohathmia. qui onl montré la paritè du ventrite VIII. 

Toutefois, si Thomologie des ventrites VIII dans les deux sexes semble établie. leur similaritè 
morphologique u’esl pas totale, Souvent, le ventrite VIII du màle subit une différenciation íiée à la 
présence des genitalia et doit étre considéré comme un véritable « segment gènilal ». 

Chez les Adephaga, le renforcement et la spécialisation de l'appareil musculaire entraínent 
gènéralement une élongation de l’urite VIII et, en particulier, un étiremenl vers l'avant du ventrite. 
Par exemple chez Loricera , la région costale est étirée, formant un « anneau antérieur» sclérifié. 
support des muscles longitudinaux, et se retrouve séparée des sclérites postéricurs par une vaste zone 
membraneuse (fig. 84). Cette spécialisation du ventrite VIII s’observe plus ou moins accentuée dans 
de nombreuses fam illes d’Adephaga. 
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Fig. 77-78. - Genitalia dans fe genre CrepiJagaster (Brachinidae). — 77. C. protuberata Bàsilewsky, femelie à genttaha 

sub-ortholopiqueí. Le gonopore secondaire débouchc entre les latérotergites VII! qui soni entrecroises d une façon 
caractéristique. - 78, C. bimnculata Boheman. Màle avec les latérotergites VIU enlnscroisés. 

Fks 77-7S, Genitalia in gema Crepidogaster f Brachinidae/. 77 : C. protuberata Bàsilewsky. female with sub-onhotopic 

^L'fiiíaíiü, Secvfularv gonopore locaietf belween the lateroiergiíes Vlfi. whivh t/re ch&fQcietisficaliy cro&Stçd. 78 C 
feïmaeuïaLií Boheman. Male with crossed laieroíergites VIïL 


De tels anneaux génitaux sont plus freqüents au niveau de Pu rite IX al ors qu'ils sont plus 
proches encore des genitalia dont ce sont les aspeets fonctionnels qui entraïnent cette diiïérenciation. 
La questíón se pose aínsi d'une homologie séríelle entre le ventrite VIII, de nature latcrotergule, et 
le ventrite IX. 

Le ventrite IX 

La similarité morphologíque entre Fanneau genital VIII et Fanneau genital IX est rernarquable 
ehez Carahus (CarabidaeK puisque ces deux struelures sont alors superposées et asymétriques. Mars 
la siïnllarité permet de suspecter Fhomologie, nan de Fétablir, II était nécessaire de retrouvér trace des 
deux latérotergites constitutífs du ventrite IX des males de Coléoptères. 

Au niveau du ventrite VIII, ces deux latérotergites, plus ventraux que les stigmates, sont bien 
visibles par exemple chez Lorkera (fig + 84). LJne tclle disposítion ne s'observe généralement pas sur 
le ventrite IX des males de Coléoptères oü un sclérite ventral unique et impair {fig, 60, 61) est present 
et a loujours étè interprèté par les morphologistes comme representant le sternite IX (Verhüeff, 1918, 
et tous les auteurs suívanls). Chez C&rabus, ce sclérite n’est pas médian mais asymétrique. el n occupe 
à sa base qu'une moitié latèrale du ventrite (fig. 85), 

C est seulement dans le genre Cychrus (Carabídae), que j'ai retrouvè la disposition primitíve 
du ventrite IX avec les deux latérotergites dislinets et separés (fig, 89). En avant, les antecostae sont 
fusionnées et formen! « Fanneau génital », séparè des deux pièces latérotergales par une zone 
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membraneuse. Cettc structure n'est guère différente de celle du ventrite VIII de Loricera (comnarer 
fig. 89 et 84). * 

Le latérotergite IX droit est plus développé que le gauche. Cette asyraétrie est consécutive de 
la rotation de rédéage. Chez Carubus, dant l'édéage est lui-mème asymétrique, le latérotergite IX 
gauche n’est plus visible. Seül demeure le latérotergite droit, qui occupe seulement la moitié drotte du 
ventrite, 

Chez d autres Coléoptères, le ventrite IX est reprèsenté par un sclérite unique, impaír et 
symétrique, qui correspondrait aux latérotergites IX fusionnès (fig. 60, 61). 

L’étirément des antecostae latérotergales IX en un anneau genital, est général chez les 
Coléoptères Adephaga. Chez les Polyphaga. les antecostae s'élírent en une baguette sclériliée et 
formem le spicuhtm gastrale des màles. 

Cette interprétation et l’hypothèse d’une homologie sérielle des ventrites VIII et IX males de 
Coléoptères. sont de plus attestées par l’étude de la musculature. En particulier, les travaux de Hiefíe 
< 1966) et Iuga & Rosca (1966) montrent la prèsence des muscles longitudinaux qui relient entre elles 
les antecostae des latérotergites VIII et !X. 

Les conséqucnces de cette interprétation nouvelle sont importantes pour la compréhension des 
genitalia males. Affirmer que les ventrites VIII et IX sont exclusivement de nature latérotergale, 
revient à souligner I absence au niveau de ces arceaux ventraux des formalions coxales et sternales 
correspondantes. Celles-ci sont donc « disponibles » pour participer à la formation des genitalia 
(externes ou internes). 

Les auteurs modernes considèrent généralement que les genitalia males dérivent de structures 
ventrales du segment X (Dupuis, 1950: Snodgrass. 1957), avec participalion d’éléments dits 
«pseudophalliques», issus du segment IX (voire, dans de rares cas, du segment VIII). Cette 
hypothèse. le plus souvent admise. est compatible avec la présente interprétation des ventrites VIII 
et IX des màles de Coléoptères. En effet, la phallobase. ou pièce basale ventrale des genitalia males 
externes, est souvent interprétée comme derivant du segment IX (voir infra). Le maintien du prétendu 
slernite IX au sein de Pareeau ventral IX des Coléoptères ètait incompatible avec la « migration » de 
la pièce basale dans le complexe phaïlique. 


Les genitalia màles externes 

L'interprétation des genitalia males externes, ou « complexe phaïlique >», ou édéage sensu lato , 
n'est pas résolue et a déjà fail Pobjet de nombreux travaux et conlroverses. Toutefoís est-il important 
de souligner que cet organe présente une structure simple, primitive, chez les Coléoptères Adephaga 
et que ce sous-ordre d'insectes est un matériel de choix, trop souvent négligé, pour l’ètude 
morphologique des genitalia externes. 

Une telle affirmation peut surprendre lorsqu’i! s’agíl d’insectes Holométaboles. Rappelons 
seulement que c’est chez des Adephaga que s’observent des phallobases paires. bilobées, de mème que 
des phallus constitués de deux sclèrites distíncts (fig. 82), el que c’est dans ce sous-ordre qu'ont étè 
décríts des genitalia femelles orthotopiques et «métamérisés». D’aiUeurs, morphologiquement 
proches des Coléoptères sont les Névroptéroïdes, dont Michener (1944) a remarqué que les genitalia 
màles étaient souvent plus primitifs que ceux des Orthoptéroïdes. Matsuda (1957) a également choisi 
chez les Névroptéroïdes des genitalia femelles susceptibles de présenter des homologies avec ceux des 
Tbysanoures. 

Malheureusement, les genitalia màles des Ptèrygotes restem encore incompris dans leurs 
homologies precises. 

Généraiités 

Les genitalia externes des màles d’Insectes Ptèrygotes en général, des Coléoptères en 
particulier. sont situés dans le fond d’une « chambre génitale » membraneuse. ouverte en arrière de 
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l’arceau vent rai IX, sans connection sclérifiée avec les segments du squeiette abdominal. Le problème 
de l’appartenance segmentaire des dilïèrentes parties des genitalia se pose donc et prète à discussion 

Certains auteurs tels ZàNDER (1903) 3 mais surlout Sharp & Muir (1912), Muir (1915. 19 8), 
Boulangé (1924), Snodgrass (1935). Matsuda (1958) ont imerprèté les genitalia males comme une 
néoformation prenanl naissance en arrière du segment IX. Ce point de vue eontourne le problème des 
homologies ma is ne le résout pas. Des appendices. ou du moins des aires sternales, pleura es, 
latérotergales, sont presents dans le plan de base de chaque segment abdominal et il est nécessaire de 
suivre ce quils deviennent avant d’émettre Htypoihèse de néoformations, qui a pour premiere 
consèquence dkxempter les genitalia de toute tentative d interprétation. 

Cette théorie des genitalia néoformés a éte abandonnée. Les auteurs s accordent aujourd nuí 
pour reconnaïtre dans cet organe la spécialisation morpho-fonctionndk de sdérites segmentaires 
initiaux. Certains cependant y voient un organe principalemenl dérivé du segment IX et de ses 
appendices, avec en consèquence la possibililé de reehereher des homologies avec les genitalia 
femelles; dVuires attribuent surlout à la differeneiation d'ébauches du segment X le développement 
morphogènétique de V organe copulateur. Très recemment, Lètude d’un gynandromorphe de 
Coléoptère a mentre la coexístence des genitalia males et femelles sur le mème individu, ce qui indique 
que ces organes ne sont pas homologues dans les deux sexes (Deuve, 1992), 

Notamment Crampton (1920), Kbrshàw & Muir (1922), Sïngh-Prutht (1924), Snodgrass 
(1931), Metcalfe (1932), Mïchener (1944). Wood (1952), et plus récemment Smith (1969), ont tente 
d'établir des homologies entre les principaux sclérites des genitalia externes, et des formations 
appendiculaires du segment IX, avec parfois participatíon du segment VIIL Ces hypothèses 
interpretatives éiaient en général fondées sur des observations attentíves du développement 
postembryonnaire. Les ébauches ectodermïques primordíales des genitalia, parfois nommées 
« papilles geni tales » (Singh-Pruthi, 1924), maintenant connues sous le nom de «lobes phalliques », 
ont été observées en arrière du segment IX. mais toujours à proximité de celui-ci. Cela ne permet pas 
de situer avec certitude leur appartenance segmentaire, d aulant plus que ces ébauches prennent 
sou vent naissance à Lintérieur dune poche génitale* future « chambre génitale » de l imago. 

Else en 1934, dans un travail remarquable, a observé sur rembryon de Melanoplus 
(Orthoptère Acridien) les lobes ectodermiques correspondant aux onze paires d’uropodes de 
l’abdomen, Chez la femelk. les uropodes X régressent. Chez te màle, les uropodes X persistent et sont 
connectés avec les ébauches nicsodermïques des íuturs conduïts génitaux internes, Puis, au cours du 
développement embryonnaire, ces uropodes X « migrent » vers le plan sagittal et vers 1 avant, se 
rapprochant alors du segment IX et en particulier des uropodes IX, entraïnant dans leur déplacemenl 
les futurs conduíts éjaculateurs, Fïnalement, les uropodes X s enfoncent derrière la plaque 
sous-génitale qui s’est développée. L ébauche du futur canal éjaculateur ectodermique se lorme alors 

entre les uropodes X. v 

Les observations decisives d Else attribuent clairemeni aux appendices du segment X la 
formatíon de la plus grande partie des genitalia externes, et au segment IX la plaque sous-génitale. 

Les deux années suivantes, Snodgrass (1935, 1936) rèdige un article synthétique sur les 
aenitaliu males des Arthropodes, sans citer les travaux d Else, dont il n aurait pas encore pris 
connaissance (íl les citera en revanche dans son travail de 1957, après que Duplfis, 1950, en eut 
soulïgné Limportance). Faisant référence aux dounées embryologíques de Heymüns (1895, 1897) et de 
Whef.ler (1893), ainsi qu’à ses propres observations sur !a posítion des canaux éjaculateurs des 
Orthoptères, Snodgrass conclut à rappartenance du gonopore prïmaíre au X ÍÍI1L segment abdominal, 
et à sa migration vers V avant, à proximité des formations de 1 urite IX. II se refuse cependant à 
horaoipguer les genitalia externes aux appendices X — m mème aux appendices IX comme il Pavait 
fait dans des travaux anlérieurs (Snodgrass, 1931) — et ne statue pas sur leur origine segmentaire, 
écrïvant mème que les genitalia. sí variables, ne sont pas homologues dans tous les ordres d insectes. 

Dupuis en 1950, reprenant les rèsultats d'ELSE dont il résume le travail, propose une 
interprétation gènérale des genitalia males des insectes : ce sont des formations appemíiculaires 
dèrivées pour la majeure partie du segment X (« organes eu phalliques »), et pour une partie moindre, 
ventrale, du segment IX, voire VIII («organes pseudophalliques »). 


Source. MNHN, Pans 
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Fig, 79. - L'èvolution des conceptions sur !a nature de rédèage des insectes. 
F/g. 79, - The evotutiomry concep fs of (he naíure of the aedmgus in msects. 


Queíques années plus tard, Snodgrass (1957) rédige un long article de synthèse sur la 
questíon, qui donne l’apparence d'ignorer la publication précédente de Dupuis, en proposant une 
terminologie didactíque en partie nouvdle. et en attribuanl la plus grande partie des genitalia certes 
à l'urite X, mais à des formations particulières, « péniennes » dès l’origine, non appendicidaires. Ce 
travail fait généralement autorité, bien que la question de fidentité, appendiculaire ou non, des 
organes euphalliques, soit depuis cette date restée en suspens. 

Snodgrass, cependant, est capable de nuancer son interprétation. Ainsi ècrit-il (1957 : 54) : 
« The commouly held idea fhat phallic lobes represent a pair of the ninth or ienth abdominal segment 
tnust assume thai the tnale genital òrgans were once a pair of legs. li is not explained, however, in what 
matiner ihese legs became modified into an in tro/ni rient organ containing the genital outlet and into a 
pair of lateral claspers. If the phallic lohes of modern insects ever had any relathm to appendages, it 
seems more probable, by comparison with other arthropods, that ihey were oríginally penes on the coxae 
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□fa pair of legs [souligné par le present auteur]. If so, ihe supposed appendages themselves have been 
suppressed. and the isolated penes then developped into ihe aedeagus and parameres oj modern tnsects. » 
Dans cette hypothétique interprétation, les penis initiaux sont des endites coxatix et donc des 
formations som me toute appendieulaires. 

D'après Snodgrass (1957), la morphogenèse et la morphologie des -genitalia males externes 
peu vent ètre résumées de la faç on suivante, Chez les Insectes Ptérygotes se formé juste en arrière du 
« sternite IX » une poc he génitale au fond de laquelle se développent des ébauches morphogénétiques 
des aenítalia (« papilles génitales » de Sïngh-Pruthu 1924), nommées íobes phaWques primaires . Ces 
saíll·les ectodermiques, d'abord au nombre de deux, se divisent ensuite longítudinalement pour donner 
naíssance à quatre íobes phalliquès secoüdaires, ou phaUomères. Les deux plus internes correspondent 
aux mésomeres : les deux plus externes, latéraux. sont les parameres. Ce schema vaut en principe pour 
tous les ordres. Àu cours du developpement préimaginal les deux mesomères mèdiaux fusionnenl et 
sont à lorigine du phallus, ou pénis, tandïs que les paramères latéraux conserven! leur position initiale 

(chez les Ephéméroptères, le phallus demeure pair). 

A ces structures euphallíques (au sens de DüPUts), dérivèes de formations du X L segment 
abdominal s'adjoint ventralement la pièce basale, ou phallobase , qui est une stxucture pseudophaL 
lique. dérivèe du íX eme segment abdominal Gènèralement, et cela est tout particulièrement apparent 
chez les Coléopléres, la phallobase s associe aux extrémitès basales des paramères pour tormer un 
manchon qui entoure la base du phallus. Ce manchon, que les coléopténstes nomment tegmen a la 
suí te des travaux descriptifs de Sharp & Muir (1912), peut se sclérifier totalemenl pour foirner une 
phallothèque. Le « boïtier » basal aínsi formé correspond à un repli ectodermique circulaïre et présente 
donc deux feuillets. le fe ui llet exteme est la phallothèque proprement dite, composée de la phallobase 
ventrale et de la base des paramères. Le teuillet interne, ou endothèque, membraneux et reflectit, 
rejoint la base du phallus. II correspond à peu près à la « premïère membrane connectíve » décrite par 
Sharp & Muir (1912). 

Censembie des genitalia externes a été nommé « complexe phallique » par Bitsch (1979), ou 
plus simplement « édéage », quoique lacception de ce demier terme soit parfoís restreinte au seul 

phallus (Snodgrass, 1957; Bitsch, 1979), ^ 

Le penis, formé de la fusion des deux mesomères initiaux, forme un tube sclérifié dont ronnce 
apical íosiium , ou phallotrèrne) conduït à un « sac interne » ou endophallus, gènèralement éversible, 
qui prolonge le canal éjacuíateur et le canal seminal ectodermiques, Le gonopore fonctíonnel interne, 

est situé a la limile du canal et de 1 endophallus. 

Topographiquemenl le gonopore se situe en arrière des structures pseudophalliques, en avant 

des structures euphallíques, soit entre les urítes IX et X. 

Les genitalia males des Coléoptères 

Les genitalia externes des males de Coléoptères sont extrèmement variables dans leurs aspeets 
morphologíques et ont pour cette raison été très étudíés des systèmaticiens qui om utilisé cette 
plasticité pour asseoir leurs classífieations. Ptusieurs grands travaux descriptifs ont été consacrés à ce 
sujet, notaínment Sharp & Muir (1912), Jeannel & Paullan (1944), Jeànnel (1955), Iablokoh- 
(1974). A cette liste, il faut ajouter les publications de pure systématique, trop nombreuses pour ètre 
citées, qui utüisenl et donnent des représentations de la variabílilé de l édèage des Coléoptères, Toutes 
ces études cependant, si nombreuses soient-elles, n'épousent pas la problématique du morphologiste, 
qui cherche à comprendre les genitalia en termes d'homologies. 

Pour un historique sur ces qüestions, on peut se reporter à Matsuda (1976) et Bitsch 

(19791 

Qhservütïons du dèveloppement préimaginal 

Parmi les précurseurs, quelques auteurs ont travaillé sur te dèveloppement préimaginal des 
genitalia males des Coléoptères, en particulier ICerschner (1913) et Singh-Pruthi (1924) sur 
Tenebrio molitor , et Metcàlfe (1932) sur Siíodrepa panieea, Gasíroidea polygoni, AnihonomuS 
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pomomm . et Rhagium bifasciatum. Ils om observé. comme dans d’autres ordres, le déveioppement des 
lobes phalliques prima i res en arnère du « sternite IX ». Ces résullats ont été pris en compte quelques 
années plus tard dairs 1 élaboration d tine theorie générale de la morphogenèse des genilalia males des 
insectes. Cependant, ces auteurs avaient tous, en leur temps, attribuè au segment IX les structures 
phalliques observées, et cette interpretat ton a été reprise par quelques auteurs plus modernes 
(Michener, 1944; Wood, 1952; Smith, 1969). Matsuda (1976) cependant. prècise que dans le cadre 
de I hypothèse d une origine segmentaire, les genitalia males des Coièoptères, comme ceux des autres 
ordres, appartiennent au champ segmentaire X. avec la possibiíité d’une participation d èléments 
appendiculaires du segment IX, 

La mésinterprétation des auteurs qui ont observé le déveioppement morphogénétique des 
genitalia males chez les Coièoptères, appelle quelques remarques sur le choix du matériel étudié. La 
polarité de 1 évolution de I abdomen des Coièoptères va dans le sens d’un raccourcisseroent de ce 
tagme par intégration des premiers verttrites dans les cavités métacoxales et par régression et 
in va gi nat io n des urites postgénilaux et mème gènitaux (Jeannel & Paulian. 1944). A cel égard. 
I extrémité abdominale des males de Coièoptères Polyphaga est plus évoluèe qu’elle ne l’est dans le 
plan de base des Adephaga. En particulier, le tergite X n’est jamuis présent chez les Polyphaga. On 
peut pour cette raison regretter que le déveioppement morphogénétique des genitalia de Coièoptères 
ait été étudié dans un sous-ordre dont les structures imaginales soni déjà trop diíTérenciées. Chez des 
espèces comme Tenebrio molitor , l’édéage est sítuè dans une chambre génitale très profonde, le 
segment IX est lui-mème en grande partie membraneux, et l’urite X est absent, Dans ces conditions, 
la recherche de l’appartenance segmentaire des territoires observés est difíïcile et, pour tout dire. quasi 
impossible. Car cette diflérenciution de Pextrémité abdominale, apparente chez l’imago, commence 
des les premiers stades du déveioppement. II ne faut pas perdre de vue dans le choix d’un matériel 
d’étude, que les premières ébauches observées sont toujours tríbutaires, au moins partiellement, de 
leur devenir morphogénétique. 

Le meilleur exemple chez les Coièoptères, en est certainemem le cas de Gasiroidea polygoni et 
Amhonomus pomorunu dont le déveioppement des genitalia a été suivi par Metcalff, (1932). Chez ces 
espèces. les paranières ne sont pas visibles chez l’imago. Corrélativement, les lobes phalliques 
primaires ne se dívisent pas en phallomères, mais fusionnent directement pour former le tube pénien. 
De la mème laçon. les trois modes de déveioppement du complexe phallique des Coièoptères, définis 
par Matsuda (1976 : 238) comme variations autour du schéma de Snodgrass, pourront èlre liés à 
la structure définitive de cet organe chez l’ímago. 

Chez les Adephaga des familles Carabidae. Cicindelidae et Siagonidae, le médíotcrgite X 
persiste chez le male. Chez les deux premières familles citées. la phallobase est présente sous la fonne 
d’une pièce ventrale scléritiée, paire dans le cas des Carabidae s, str. Enfin, chez certains Dytiscidae. 
le pénis lui-mème est pair, deux sclérites sont distincts sur Pimago; les deux mésoméres initiaux 
n’auraient pas fusionné (fig. 82). Des membres de ces familles de Coièoptères Adephaga 
constitueraient un matériel privilégié pour conduiré des observations détaillées sur le déveioppement 
des genitalia males. 

En regle générale cependant, médiütergite X et phallobase sont absents chez les males de 
Coièoptères Adephaga. 

Lo rotat i on ck l'édéage 

La rotaíion de l’édéage est générale chez les Coièoptères. Elle a été observée au cours du 
déveioppement chez Hydroporus (HEBERDEY. 1928). Galerucella (Verma, 1969), et chez plusieurs 
Chrysomelidae (Verma & Kltmar. 1972). mais est bien connue pour Pensemble de l’ordre d’après des 
característiques de la morphologie imaginale. Les études sur la musculature (Hieke, 1966; Iuga & 
Rosca, 1966) el l’observation d’un chiasma des deux principales trachées intrapéniennes (fig. 87), 
rendent indiscutable la réalité de cette rotation. 

Chez les Adephaga. la rotation de l’édéage en position de repos est généralement incomplète. 
Souvent. la rotation est de 90°, l’édéage est alors couché sur son flanc droit ou gauche. II complète 
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ensuite ce déplaeement de 90° supplémentaires lorsqu'il est en position d'activité génitale. Dans 
certaínes familles de Coléoptères Àdephaga, ou dans certains genres tel Carabus, le rotation de 
fédéage en position de repos est ínférieure à 90° (fig. 86), mais est compensée par une torsion 
intrinsèque du tube pénien, 

Cette rotation des genitaiia males des Àdephaga, toujours effective, mais partielle (moins de 
180") ou complète (180°), est à forigine de confusions dans l’oríentation de ces organes. Les 
sysí.ématiciens premiem pour rèférence rédéage en situation d'activité, donc après rotation de 180\ 
La face dorsale est devenue ventrale. et inversemenL Droite et gauche sont aussi ínversées. 

Senl Hieke (1966). à la suíte de ses travaux de morphologie, a rectifié la nomenclature et prend 
pour rèférence, comme ïl se doit, la position initiale des genitaiia, Dans ce cadre seulement, la 
phaUobase est ventrale et les structures euphalliques peuvent ètre ínterprètées en temies d'homologíes. 

Rècherche des homologies 

Les genitaiia externes des males de Coléoptères Àdephaga sont remarquables par leur unité de 
structure et leur relative símplicité. L'édéage étant correctement oríenté, on observe dans la chambre 
genitale membraneuse ; 

En situation ventrale par rapport au gonopore : 

une plaque basaie selèrifíee (Carabidae, Cicindelidae) le plus souvent absente, Chez les 
Carabidae, la parité de ce sclérite est apparente. 

En situat ion dorsale par rapport au gonopore, une dau ble paire de scléntes : 

deux sclérites médians souvent mais non toujours fusionnés, qui fonnent Porgane 
d’intromission ou penis, prolongés par rendophallus éversíble à l'extrémïté duquel s'ouvre 
le gonopore; 

deux sclérites latéraux ou paramères, souvent porteurs à leurs extrémités apícales de 
récepteurs sensoriels. 


Fio, 80-89, Postabdomen el gèüttalia des mates de Coléoptères Àdephaga. SO, Ozaenaphaenops kderd Deuve 
(Paussidae), urite IX et genitaiia ectodenniques en exiension. On pern noter Fabsence du mèdiotergite X, mais le 
mèdiotergite ÏX est au con traí re bien dévetoppc. 8 I : Luperca goryi (Guérín) (Siagonidae), ídem Le mèdiotergile X 
est prèseni et a subi une lègère rotation, en rapport avec la rotation de Fèdéage, — 82 Hypkydrus major Sharp 
(Dytiscidae), édéage ei aniecosia des latérotergites IX, face ventrale. Noter la symétrie bilatérale de Fensemble, ces 
genitaiia n'ayant subi aucun mouvement de rolation (caractère primítífL Le phallus laisse a p pa rai t re sa structure paire 
(caractère primiüf). — 83 ídem, face latéraíe droite 84 Loricera pïíícorms (F.) (Loriceridae). face ventrale du 
ventrite VIU. II s’agil d'un synsclénie laiéroiergal Les antecostae íusionnées formem Fanneau arUérieur, les deux 
latérotergites consti tulil s sont disti nets, 85 : Caminis auronitens F. (Carabidae), face ventrale de t urite IX. Seut le 

latérotergite droit est visible. — 86 : ídem, vue dorsale du postabdomen. On note la ccnformation identique. « en 
anneau des antecostae des ventrítes VIII et IX; ainsi que la torsion de rédéage- L'ensemble n'est plus symètrique. 

87 : ídem, face dorsale du phallus après traitemeni à la potasse. montrant Fentrecroisement des deux irachèes lorque 
Fèdéage esl en situation d'activiïè (rotation de 180°). — 88. Cychrus mímhank·ola Deuve (Carabidae), face ventrale du 
postabdomen Les latérotergites des segments VII] et IX soní visibles, — 89. ídem, urite IX et édeage, face ventrale. 
Le latérotergite IX gauche est rèduit mais distinct. 

Fjgs 80-89, Mate post abdomen and genitaiia in the Àdephaga. — 80 : Ozaenaphaenops teclerci Deu ve (Paussidaep urite IX 

and ectadermie genitaiia in ex tens ion, Note the absmce of the mediotergile X. hut the mediotergite IX is weíl-deveíoped 

81 ; Luperca goryi { Guérin) (Siagonidae ) , ídem. Mediotergite X is present and fodows the rotation of the aedeagus. 

82 Hyphydrus major Sharp (Dytiscidae) , aedeagus and antecosla oj latérotergites IX, ventraí faves. Note the bilateral 

symmetry of the se òrgans as a whoie there is no rotation of the genitaiia i prim i the character State), The phallus shons 
Us paired iwo-parts structure (prinntive churaeter State), 83 : ídem, righi si de.. 84 Loricera ptlicomis (FA 

t Loricertdae }, vent rai face of ventrite VIII which is a Une ro tergal synsdente . Thefusèd antecostae form the anterior ring ; 
the tWQ latérotergites are distinct 85 Carabus auronitens F ( Carabidae) , ventraí face of urite IX. Onfy the right 
latérotergite is visible. — 86 : Idem f dorsal view of the postahdomen, Note the similar, nng-íike, form of the antecostae 
of the venir i tes \ ïlf and IX. and also the twisting of the aedeagus. Time genitaiia are no longer symmetrieaL - 87 : ídem. 
dorsal face of the phallus after (reatment u ith polash. showing the Crossing of the twa traeheae when the aedeagus is in 
position of acthity (180° rotation ) r 88 Cychrus minshanicola Deure (Carahidae), ventraí face of the postahdomen. 
Latérotergites of segments VIII and IX visible. 89 ídem. urite IX and aedeagus. ventraí face, Left laterotergite IX 
reduced. hut distinct. 
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La plaque basale sclérifièe. qui représente la phaliobase, correspond par sa position à une 
plaque sous-gòüfule. 

Dans l’hypothèse d'uno nature latérotergale des ventrites abdominaux VIII et IX chez le màïe 
(ef. supra), il est clair que les aires coxosternales eorrespondantes ont participé à la formation des 
conduïts reproducteurs ectodenniques ou des genítalia externes. Dans ces condi tions, la pièce basale 
(phaliobase), qui est une structure paire, représente selon toute probabilité les gonocoxites VIII ou 
IX secondairement fusionnés (ou les « gonosubcoxites »)• D’après les ètudes de Iuga & Rosca (1966) 
sur Car ei bus, cette plaque sous-génitale est reliée par des muscles aux latérotergites IX, mais nullement 
aux structures du VIII ème urite, il s'agit donc sans doute des gonocoxites (ou gonosubcoxites) IX. 

Ainsi, la phaliobase de l’édéage des Coléoptères Adephaga serait formée par des structures 
appendiculaires du segment IX de l’abdomen. Cette conclusion s’accorde avec ce que l‘on sait de la 
tnorphogenèse des genítalia màles des insectes en général. 

L’interprétation des paramères et du pénis est plus délicate et les homologies ne peuvent ètre 
élucidées par le seul examen de la morphologie. Les données de la musculature entraínent des 
remarques contradictoires. 

Chez Carabus , les paramères sont reliés par des muscles aux latérotergites IX. On pourrait 
donc penser qu’il s'agit d’appendíces du segment IX, ou de latérotergites X reliés à leurs homologues 
du segment precedent par des muscles longitudinaux. La deuxième hypothèse semble plus 
vraisemblable puisque les gonocoxites IX ont déjà été identihés comme correspondant à la 
phaliobase. Elle présente aussi l'avantage de s'intégrer dans la théorie générale des homologies des 
genítalia màles : les sclérites dorsaux (c’est-à-dire postérieurs) par rapport au gonopore seraient des 
structures euphalliques appartenanl au segment X de l’abdomen. Les paramères représenteraient les 
latérotergites X, tandis que les deux sclérites médíans, souvent fusionnés, seraient des formations 
appendiculaires du segment X (ou « péniennes >> au sens de Snodgrass, 1957) comme semble 
l'indiquer le fait que des muscles les relient seulement aux paramères. à l’exdusion de touL muscle 
«intersegmentaire ». 

Quelques faits s’accordent mal cependant avec cette hypothèse trop simple et séduisante, à 
commencer par les observations embryologiques selon lesquelles les paramères dérivent des ébauches 
des uropodes. De plus. la présence de muscles reliant la pièce basale (gonocoxites IX) aux paramères 
(latérotergites X ? gonocoxites X ?) est diíficilemeni explicable sinon par une néoformation liée aux 
impératifs fonctionnels de l'organe dans son ensemble. De tels muscles néoformés ne sont pas 
ínvraisemblables dans des organes spécialisés. Les travaux de Bils (1976) et de Burmhster (1976) sur 
la musculature du postabdomen des femelles de Coléoptères Adephaga. montrent par exemple 
l'exístence de muscles reliant dírectement les gonopodes VIII aux gonopodes IX (« muscles n° 36, 38. 
39 ». Burmhster, 1976), et mèmes les latérotergites VIII aux gonopodes IX (« muscles n° 27 et 31 », 
BURMHSTER, 1976), Enfin, chez de nombreux Gyrinidae comme Òmcutus, les paramères des màles 
sont morphologiquement semblables aux gonopodes IX des femelles. Cette simiiarilé ne prou ve ricn, 
mais laisse suspccter une nature appendiculaire, plutót que latérotergale, des paramères. 

En conclusion, il n'est pas encore possible de proposer des homologies pour les paramères et 
le pénis. De bons arguments indiquen! cependant que ces structures appartiennent à l’urite X. 
Soulignons en particulier un fait important qui n’a jamais èté signalè dans la littérature : chez les 
Siagonidae des genres Litperca et Siagona, le mèdiotergite X. present seulement chez le màle, a subi 
une rotation à peu près égale à eelle de l'édèage 
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ET ESQUISSE PHYLOGÉNÉTIQUE 

MÉTHODOLOGIE ET PREMISSES PHYLOGÉNÈTIQUES 


L èíude morphologique de 1 abdomen des Adephaga a permís de reconstituer un schéma de base 
qui explique en partie í'architecture de ce tagme et la morphogenèse des genitalia femelles. Elle a 
conduit aussi à mettre en évidence une variabilitè morphologique en rapport avec l'évoiution de ce 
groupe 20ülogique et sa diversification. L. existence de plusíeurs type abdominaux pour ce qui 
concerne la face dorsale du postabdomen et de caractéristiques particulières des voies génilales 
internes, ont montré que cette partie du corps de ITnsecte était susceptible d’apporter des élément 
nouveaux pour les recherches phylogénétiques. 

En eiTet. le sous-ordre des Adephaga ftgure parmi les insectes qui ont été le plus intensiVement 
étudiés par les systématiciens. Cel état de lait est un atoui considerable pour une spécialité, puisqu’il 
oblige à pousser plus loin le niveau d’investigaiion et à alllner les méthodes d'analyses. Si le xtx e siècle 
a vu Pélaboration des premières classifications generales des Adephaea. avee en particulier les travaux 
de Latreille (1802, 1806). Bonelu (1810), Dejean (1825-1831), Erichson (1837), Lecqnte (1853). 
Lacordaire (1854), Horn (1881) et bien entendu Chaudoir dans des monographies trop 
nombreuses pour ètre citées. le xx 1 "' siècle a été marquè profondément, après la publication importante 
de Sloane (1923), par Timpact des travaux de van Emden (1936) et de Jeànnel (1941. 1942) qui om 
exploité les caractères des genitalia màles pour améliorer nos connaissances sur la phylogéníe des 
principales lignées. Le dernier auteur cité. wegenérien de ia première heure, fut également le premier 
à intègrer la notion de mobilité des masses continemales dans une conception dynamique de 
l'évolution du sous-ordre. Dans ce domaine comme dans tant d’autres, il fut un précurseur. 

Plus récemmenl. l’activité de nombreux auteurs contemporains a entraïné un nouvel essor des 
recherches sur la phylogéníe des Coléoptères Adephaga, caractérísé par une plus grande rigueur 
méthodologique et par Futilisation de caractères nouveaux, necessitant parfois de faire appel à des 
techniques modernes. Ainsi, la morphologie des phanères adhèsifs des tarses. les caryotypes. la 
structure histologique des glandes pygidiales et la nature biochimique de leurs sécrétions, ont fait 
l'objel de travaux riches en informations importantes. On peut penser que dans un avenir peu éloigné, 
des techniques plus lourdes encore comme le séquençage des acídes nucléiques apporteront des 
arguments décisifs quant aux problemes litigieux qui om trait aux relation phylogénétiques des 
principales ftgnées de Coléoptères. 

Pourtant riche en informations. la variabilitè de l'abdomen et des genitalia ectodermiques 
femelles n'a pas été exploitée par les systématiciens, à Pexception de la tentative de Schuler (1960 
a 1974). Face à ce vaste champ d'étude, qui doit au préalable étre défrichè, se pose le problème de 
la méthode. Si l’on se réfère au recensement de Kryjanovske (1976), le nombre des seules espèces 
terrestres d’Adephaga s’élève à plus de 20 000. Plus du double restent à découvrir et la richesse 
jusqu’alors insoupçonnée de la faune de la canopée intertropicale laisse supposer par extrapolation 
que ce nombre est fortemem sous-évaluè (voir notamment Erwin, 1982; Stork. 1988). 

Dans ces conditions, il n’est pas envisageable d'étudier individuellement chaque taxon ou 
chaque espèce dans le détail pour ensuite le situer dans un éehafaudage phylogénétique qui se 
construírait au fur el à mesure des recherches. II est nécessaíre de procéder avec méthode et certains 
concepts des techniques cladístiques peuvent ètre utilisés avec prolil, sans pour autant que l'on se 
laisse emprisonner dans une dialectique. ni désincarner sa pensée dans un esprit de système. 
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La MÉTHODE CLADISTIQUE 

Systématísée par Hennig (1950), la méthode cladistique est avant tout une déroarche de 
clarification en vue de reconstituer la réalité de la phylogenèse des groupes zoologiques et botàniques, 
Un second aspect, qui a trait aux repercussions de la méthode sur le mode de classification, est 
davantage polémique. mais ne peut néanmoïns ètre ignoré, Pour un exposé détaillé des principes de 
base, on" peut se reporter aux publications fondamentales de Hennig (1950. 1966) et de Brundin 
(1966), dont une traduction française des prineipaux extraits est disponible (Goujet et al. , 1988). Un 
historïque critique et un choix de références ont été donnés par Dupuis (1978). Matile et al. (1987) 
ont publié une présentation daire des problemes liés à la syslématique zoologique, tandis que Mayr 
(1974. 1983) a insistè à plusieurs reprises sur quelques désavantages ou dangers rédueteurs de la 
méthode lorsqu’elle est directement utilisée à des fins de classification, 

Le postulat de base de la méthode admet que la spécíation s’eíTectue par dichotomie : une 
espèce-mère se transforme par cladogenèse en deux espéces-filles. Les théoríes cladistiques ne portent 
pas sur les mecanismes de cette spécíation. qui sont du domaine de la génètique des populations et 
de la « systématique évolutive », mais sur ses resultats et ses implications. Plus exactement, la méthode 
utilise les conséquences de ces cladogenèses successives sur la distribution des caractères, telles qu un 
raisonnement logique permet de les prévoir. pour. à partir de celles-ci, déméler l’ècheveau des 
phylogénies. C’est. à proprement parler, un travail de généalogiste. La réalité d’un yroupe zoologique 
est à cette occasion réduite aux seules relat ions phylogénétiques qui existent entre ses composa nts. dont 
l'un i té est pourtant l’espèce du biologiste. 

On definit généralement un groupe monophylétique comme un ensemble qui comprend « une 
espèce ancestrale et tous ses descendants ». Pour des raisons qui ont trait à la nature mème de la 
méthode cladistique. dont l’objet est non pas une réalité existante. mais une ètude de relat ions, j'utilise 
la déíinition suívante, plus conforme à la théorie des ensembles et à l’esprit des textes fondateurs de 
Hennig : 

Groupe monophylétique: Ensemble d’espèces tel qu'il existe une espèce ancestrale commune qui 
en soit Tancètre exclusif. 

Les définitions respectives des groupes paraphylétiques et polyphylétiques sont plus dèlicates 
car elles entrainent inevitablement des élèments subjectifs d'appréciation. 

Dans le contexte d’une analyse cladistique, cette défimtion stricte de la monophylie présente 
l’avantage suivant ; chaque groupe monophylétique est un ensemble autonome d espèces qui, dans le 
cadre restreint des études phylogénétiques, peut ètre représenté par son seul plan de base. Ce dernier 
ètant connu, il n'est plus nécessaire d'entrer dans le délail de la phylogènie intrinsèque du groupe. En 
termes plus imagés, un groupe monophylétique est une « boite noire » caractèrisée par son plan de 
base. On comprend aussitót rintérèl de la méthode dans l'étude des groupes zoologiques constituès 
d’un nombre important d’espèces, comme c'est !e cas des Adephaga. puisque définir préaíablement 
de grands groupes monophvlétiques revient à faire l'économie de l’analyse complémentaire des 
espèces quile constituent. En ce sens, et en prenant garde de ne pas rèduire sa connaissance du sujet 
à ce seul aspect, la méthode cladistique peut ètre utilisée avec profit. 


Application à la recherche des principaux groupes monophvlétiques 

Des mèthodes d’analyse cladistique ont déjà étè utilisées par quelques auteurs pour tcnter de 
reconstituer la phylogènie des Adephaga. Par exemple. Bils (1976) et Burmeister (1976) dans I’étude 
de la musculature du postabdomen des femelles el Baehr (1979) dans I étude de celle du prothorax. 
ont choisi plus ou moins arbilrairement des representants dans chaque tamille, ou dans chaque taxon 
principal, puis ont analysé leurs caractères pour ensuite ètablir par déduction leurs relations 
phylogénétiques. 

Une autre méthode (Deuve. 1988a), qui peut utiliser les rèsuitats de la précédente, consiste non 
pas à vouloir de prime abord ètablir un cladogramme, sinon définitif du moins génèral, mais à 
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restreindre le premier objectií à la définition de groupements de taxa doni on a la quasi-cerïitude 
qu’íls sont monophylétiques. Ce seront autam de « boïtes noi res » dont toute l’informa tion utile est 
contenue dans le plan de base. Le nombre de taxa restant à étudier est ainsi allègé d'autant. On peul 
alors analyser les caractères, non pas de representants ehoisis arbitrairement, niais de grands 
groupements monophylétiques ou de moins grands, voire unispéeifiques, dont les branchements sont 
situés à la base du cladogramme génèraf. 

Cette dernière méthode conduil dans un premier temps à chercher à definir au sein du 
sous-ordre des Adephaga les groupements monophylétiques les plus vastes possible, qui rassemblent 
la majorité des espèees. 

Deux groupes ont ainsi èté isolés. Le premier constitue les í< Hydradephaga », ou Adephaga 
aquàtiques, déjà tenu pour monophylétique par un consensus des spécialistes contemporains. Le 
second est formè des Carabiques «supérieurs», que j’ai rassemblés dans une famille des 
« Harpalidae» pour laquelle des limites nouvelles ont èté redéfinies (Deuve, 1986. 1988a). 

L’accord sur la monophylie de ces deux groupes permet de ne considérer pour chacun que son 
plan de base. 11 peut ètre permís aussi de les placer « entre parenthèses ». ou « en attente », dans les 
études phylogénétiques. Un des avantages de la méthode cladistique est en effet que l’omission d’un 
groupe monophylétique dans le cours d'une analyse de caractères n’invalide pas les resultats obtenus. 
mats les rend seuiement incomplets. S’il n’en ètait pas ainsi, l’existence de taxa non encore connus 
rendrait non opératoire tout travail actuel. La qualitè de « groupe-frère » est cependant dépendante 
de l’ensemble des taxa ètudíés, de mème parfois que la nature monophylétique d un groupe. 


Monophylie des Hydradephaga 

Les auteurs du xx e siècie se sont aecordés d’un point de vue phénétique, pour reunir les 
familles aquàtiques d'Adephaga dans un ensemble particulier. généralement nomnié Hydradephaga. 
Crowson (1966) fut le premier à y adjoindre les Trachypachidae. 

Plus récemment. les auteurs qui om utilisé la méthode cladistique ont conclu à la nature 
monophylétique des Hydradephaga. Bell (1966) tint pour monophylétique l'ensemble Trachypachi¬ 
dae + Hydradephaga pour lequel il proposa le nom de « Glabricornia ». Cette hypolhèse a été 
retenue par Baix (1979) et Ward (1979), ainsi que par Baehr (1979) à la suile de l’étude de la 
musculature du prothorax. Roughley (1981) a insisté sur le fait que les Trachypachidae partageaient 
au moins 9 des 10 synapomorphies caractéristiques des Hydradephaga. Plus récemment encore, dans 
un travail remarquabie de précisïon, Rlíhnau (1986), en ne considerant que les caractères des stades 
préimaginaux (larvaires et nymphaux), a relevé pas moins de 5 synapomorphies communes aux 
Hydradephaga. et 4 communes à l’ensemble Trachypachidae + Hydradephaga, 

II est permis de présumer. à la suite de ce consensus, que les Hydradephaga sont 
monophylétiques, éventuellement à la condition d'y joindre les Trachypachidae. 11 serait cependant 
prématuré d’y voir une certitude absolue, tant sont nombreux les caractères adaptatifs dans ce groupe 
spécialisé à la vie aquatique. 


Monophylie des Harpalidae 

Si la monophylie des Hydradephaga avaít déjà été reconnue parlamajoritèdes auteurs, il n’en ètait 
pas de mème des « Carabiques supérieurs » au sujet desquels les opinions divergeaient. J ai donc cherchè 
à délinir dans ce groupe un ensemble monophylétique le plus vaste possible, fondé sur une coor- 
dination solide de caractères. Ce travail a conduil à donner à la famille des Harpalidae une acception 
nouvelle, qui inclue les Pseudomorphinae, mais rejette les Brachinidae (Deuve, 1986, 1988a). 

La morphologie abdominale et la localisation de l'orifice des glandes pygidiales, pennettent de 
distinguer deux groupes parmi les Coléoptères Adéphages. dont rien n indique o priori qu ils 
correspondent à des groupements naturels : les « Carabiques tnférieurs » dans lesquels on pourrait 
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inclure les Hvdrttdcphíiga. uvcc un abdomen de type nébridíen ou carabidien et des glandes pygidiales 
associées à l'urite IX. et les « Carabiques supérieurs » chez lesquels l’abdomen est de type harpalidien 
et les glandes de défense liées aux sclérites du segment VIll. Entre ces deux ensembles principaux, 
certaines lignées de « Carabiques moyens » présentent une moins bonne fixation de ces caractères. 
Chez les Broscidàe par exemple, l’abdomen est de type harpalidien mais les glandes pygidiales 
associées au segment IX. Chez les Apotomidae au contraire. l'abdomen est d’un type nébridien mal 
caractérisé, mais les glandes associées au segment VIII. Enfin, chez les Melaenidae, l'orifice des 
glandes pygidiales débouche contre l'urite IX dans le genre Melaenus , mais contre l’urite VIII dans 
le genre Cyaibionatum, C est au niveau de ces familles qu il íaudra intensifleT les recherches 
phylogènétiques pour mieux comprendre la systématique des Coléoptères Adephaga. 

[I reste à démontrer que les Carabiques ■« supérieurs » soienl dans leur ensemble monophy- 
létiques, c’est-à-dire les familles «Psydridae » + Trechidae + Harpalidae. En revanche, la 
monophylie de la dernière fainille citée peut ètre ètablie par la conjonction des quatre autapomorphies 
sui van tes (Deuve, 1986. Í988a) : 

1. Abdomen de type harpalidien avec des apophyses marquèes sur le bord antérieur du 
médiotergite VIII. renforcées chacune par une carène longitudinale. 

Chez les Psydridae (fig. 90) et Trechidae (íïg. 91. 92, 93) les apophyses. gènéralement moins 
longues, ne soni pas carénées. Parmi les Harpalidae, le type le plus plésioinorphe s’observe chez les 
Perigonini (fig. 95). 

Une seule exception : un médiotergite VTII semblable à celui des Harpalidae se retrouve chez 
Notolylus fryi Schaum (Nototylidae), espèce singulière que de nombreuses particularités morpholo- 
giques èloignent par ailleurs des Carabiques moyens el supérieurs (organe protibial de loilette, 
pubeseence frontale et antennaire, mandíbules, sétuiatiun primaire des élytres, elc.), 

2. Orifices des glandes pygidiales situés contre le médiotergite VIII, voire associés à celui-ci 
pour former un organe plus spécialisé (épitergite). 

Chez les Trechidae et certains Psydridae, les orifices des glandes som proches mais non accolés 
au médiotergite VIII (fig 16 et 21). Chez les Apotomidae et dans le genre Cymbionotum , les orifices 
soni situés contre le médiotergite VIII, mais il s’agit d une évolution parallèle comnie 1 indiquenl les 
autres caractéristiques de ces insectes qui correspondent à des lignées très diftérentes. 


Fig. 90-110. - Li médiotergite VIII chez quelques Psydridae (fig. 90). Trechidae (fig. 91-93) cl Harpalidae (fig. 94-110). On 
peut remarquer chez les Harpalidae la didcrencialion des apophyses el la présence de carenes de renlorceroent, ici 
rep resen tées par un traiL noir épais. % ; Mecyclothornx amhiguús (Erichson), 91 : Patrobus Jlüvipe s Motchoulsky. 

91 Trechm latus Putzeys. — 93 : Syneçhostictus dahli (Dtrjean), — 94 SHphimiarpha eolymheioides (WüstwoodJ. 
— 95 Eurvpengonü proverü (Fauvcl) — 96 : À m o rphofnerus rüfftayt íC haudoir)- — 97 Atranus collar is Leconte, 

98 . Chlaenius nmavalamie Csiki. 99 Hexagomo bicolor Maleu 100 Abacetus sahmamu (Germar), 101 
Peliocvpas inxulans Fairmaire. 102 ; Ega longkeps .Schiium. 103 Neocolpodes sambavanus Basílewsky. — 104 
Pseudooiasüjçeus tneridianulis Jeanneí, 105 : Eunostus perrien JeanneL 106 Peniogonlca rujicoíHs Schniidt-GoebeL 
107 : GaterUíüla madecassa (Fairmaire). 108 : Zuphium oíens (Rossi) 109 Eurydera ornatipmnis (Fairmaire), 
110 Dryphi demata ( Rossi). 

Fins 90-110. — Mediatergite J7 U in some Psydridae (fig. 90i, Trechidae (figs 91-93 J, arni Harpalidae (figs 94-110), Note in 
Harpalidae ïhe dífferentiotion of ihe apophyses and tbe p resen ce of reinforced keela, induaíed by íhwk bluck Unes. 

90 ; Mecydoth.orax ambiguus ( Erichson) > — 91 : Patrobus fia vi pes Motchoulsky . — 92 1 rechus latus Putzeys. 93 : 

Synechoslictus dahli (Dejem). — 94 ; Siiphomorpha coiymbetoidcs fWesiwoodfi 95 : Euryperigona procem 
(Fauvei) t 96 Aniorplionierus raffrayi { Chaudoir) 97 : Atranus eollaris Leconte 98 : Chlaenius ranavalanae 

Csiki. 99 ; Hex agonia bicolor Mateu* 100 Abacetus salzmanni (Germar). 101 Peli ocy pas insulaxis Fairmaire. 

102 : Ega longiceps Schaum 103 : Neocolpodes sambavanus Basdewsky . — 104 íVudomasoreus meridional is 
JeanrwL " 105 Funoslus perneri JeanneL - 106 : Pentagomca niticollís Schrnidt-Goebei 107 Galentiola 
madecassa {Fairmaire}. 108 Zupliïum olens ( Rossi L 109 Eurydera ornatipenms fFairmaireh — 110; Drypia 
dentata i Rossi). 
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3. Absence de la soie mandibulaire chez Pimago. 

La soie du scrobe mandibulaire est présente chez la très grande majorité des familles de Carabiques 
et son absence doit ètre considérée comme une apomorphie. Celle-ci s'observe parallèlement chez les 
Scaritidae. 

4. Edèage caractéristique ; les paramères fortement asymétriques, le droit eonchoïde, achète ou 
quasiment achète. 

De plus, les apodèmes du phallus sont différenciés en une coque globuleuse, ou « bulbe basal » 
(quelques rares exceptions). Le plus souvent, Pèdéage est également marqué par une faible torsion 
dextre. Ce sont ces caractères qui ont permís à Jeannel (1941. 1942) de redéfinir les « Harpalinae 
ímpilae » de van Emden comme un groupe naturel pour lequd il a proposé le nouveau nom de 
« Conchifera ». 

L'ensemble défirn par ces quatre autapomorphies correspond précisémem aux Conchifera 
de JeaNNEL, c'est-à-dire à la « sous-famílle des Harpalinae » telle qu elle a été recentment délimitée 
par Erwin & Sims (1984). mais à une exception près (voir plus iotn le cas des Pseudomorphinae). 
Cette dèíïnition pose le problème du nom à donner à ce grand groupe monophylétique, mais aussi 
celui de la position de deux sous-famille et famille controversées, les Pseudomorphinae et les 
Bmchínidae. 

La question de savoir si les Coléoptères Carabiques doivem ètre divises en plusieurs famílies, 
ou en plusieurs sous-familles, voire tribus, n'est pas essentielle et correspond pour une large part à 
des considèrations subjectives d’appréciation. 11 faut souligner toutefois que tous les auteurs 
s'accordent pour reconnaitre cet ensembie comme paraphylétique (in HENN1G. 1981, note n° 402) et, 
dans ces conditions, opposer une unique famille des Carabidae aux quelques familles d Hydrade- 
phaga qui, eux, seraient monophylétiques, est paradoxal et n'est ni équilibré ni de nature à aider 
les ètudes phylogènétiques par un libre jeu de ces entités. Plus importante est la question des limites 
que Ton donne au taxon du groupe-famille formé à partir du genre Harpaius et dont l'empíoi a 
pris des acceptions diverses selon les auteurs. depuïs le début du xix e siècle. En effet les Caraboidea 
(ou Carabidae sensu lato) étaient. généralement tenus dans le passé pour un groupement naturel, 
dont étaient exclus Rhysodidae, Cicindelidae, et souvent Paussidae, qu il lallait donc à leur tour 
subdiviser. 

D’après Jeannel (1941 : 5), la Tabula synoptica de Bonelli. publiée en 1810. est « le premier 
essaí de classificat ion des Carabiques » : ceux-ci y sont divises en trois « sec dones » (Simplicimani, 
Integripennes. Truncatipennes) et 22 « stirpes » dont les noms, latinísés, sont formés à partir du 
radical d'un nom de genre et sont donc autant de taxa du groupe-famille utilisables pour la suite. 
En réalité, c'est Latreille qui a publié, en 1802 et 1806. le premier système classificatoire des 
Carabiques. Ils y sont divises en huit «stirpes» dont, parmi les noms latinísés. deux sont derivés de 
taxa genèriques : « Elaphrii » (Stirps Prima) et « Graphipterides » (Stirps Secunda). En principe. 
si Pon applique strictement les règles de la nomenclature, ce sont donc Elaphridae Latreille (1802) et 
Graphipteridae Latreille (1802) qui devraient avoir priorité pour nommer les príncipales subdivisions 
des Carabiques. L’usage en a décidé autrement et c'est parmi les taxa introduïts par Bonelli huit 
annèes plus tard qu'onl été choisis les noms disponibles les plus anciens du groupe-famille. 

Un premier choix, arbitraire, a été fait par Dejean (1825-1831) qui, sur les 22 taxa de BONELLI, 
en a retenu deux, « Scaritides» et « Harpaliens», pour nommer deux de ses sept príncipales 
subdivisions des Carabiques. Erichson (1837) a repris les noms de Bonelli en en réduisant le nombre 
à dix, mais il fut surtout le premier auteur à distinguer deux grands groupes (simplement nommés 
« Erste Ahteilung » et « Zweite Abteihmg ») fondes sur Petat de développement de Porgane protibial 
de toilette et du lobe métépiméral — groupes qui seront repris par certains auteurs du xx e siècle sous 
les noms de « Carabinae » et « Harpalinae ». Enfin, Leconte. en 1853, a divisé ses « Carabinae » en 
trois sous-familles : Brachini, Harpalini. Scaritini. 11 est à noler que les « Harpalini » de Leconte 
correspondent exactement aux Conchifera de Jeannel, définis un siècle après. 

Quelques années plus tard, Thomson (1859) proposa de diviser les Carabiques en trois autres 
sous-familles : Carabidea, Harpalidea et Omophronidea. 
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Ce sont ces quelques auteurs qui, par iusage qu’ils en ont fait. om donné au taxon du 
groupe-famille derivé du genre Harpalus le rang d une des loutes prenuères subdivisions des 
Coléoptères Carabiques. 

Paí la suite deux tendances se soni dègagées, la première consistait à conserver aux 
« Harpalii » de Bonelli leur seule acceptíon restrictive d’origine, suivant en cela Erjchson (1837) et 
Lacordaire (1854). C esl le cas de Jeannel (1941, 1942) avec ses « Harpalidae », Basilewsky (1953) 
(« Harpalinae »), Ball (1960) et Lindroth (1961) (« Harpalini »), Kryjanovskj (1976) (« Harpali- 
lue »). On peut constaten la grande variété des désinences employées. La deuxiènie est celle qui a 
utilise la dénomination de « Harpalinae» dans un sens extensif pour désigner la majorité des 
Coléoptères Carabiques, ainsi distingués des « Carabinae » (Bates, 1882-1884) ou des « Carabinae et 
Pseudomorphinae» (1-Iorn. 1881). Schaum (1860) et Ganglbauer (1892) ont utilisé de telles 
classifica tions. 

Cette seconde tendance a aussi élé utilisee par les auteurs modernes el ceux qui, contempo- 
rains, n'ont pas adopté le système de Jeannel. La « sous-famille des Harpalinae » a alors été opposée 
aux « Carabinae » ou Carabiques ínférieurs et éventuellement aux « Scaritinae ». C’est le point de vue 
de CsiKt (1927-1933) (qui en exclut les « Mormolycinae »}. Andrewes (1929), van Emden (1936). 
Crowson (1954, 1967). et Darlington (1968). Ce type de elassification préseníe loutefois un 
inconvenient tnajeur : les « Harpalinae » y correspondent à un groupement de tribus en quelque sorte 
juxtaposé à un autre, ou à quelques autres, groupements de rang taxonomique identique. La grande 
d i versi té des Carabiques « supérieurs » (Harpalinae) est opposée à ía grande d i versi té des Carabiques 
« inlérieurs » (Carabinae). Pourtant, si l'on démontre la monophylie des premiers, ils ne représentent 
qu une lignée unique parmi un ensemble hétérogène de lignèes, ce dont ne rendent pas compte de 
telles constructions systématiques. La récente elassification d’ERWiN & Sims (1984) préseníe à cet 
égard un premier progrés, puisque la « sous-famille des Harpalinae» y est opposée d cinq autres 
« sous-familles ». 

1) après Baehr (1979), l’étude de la musculature du thorax tendrait à indiquer que les 
«Harpalinae» pris dans l'acception de Crowson, c’est-à-dire les « Conjuncti» de Sloane (1923), 
seraient monophylétiques. C’est ègalement Favis de Bils (1976), mais cet auleur v inclut les 
« Brachininae ». Ball (1960). Lindroth (1961-1969) et Kjkyjanovski (1976) considerem ce groupe¬ 
ment comme artificiel. La question n’est pas réglée et, en attente de mieux, les Harpalidae (ou 
« Harpalinae ») pris dans ie sens plus restreim des « Conchifera » de Jeannel {« Harpalinae impilae » 
de van Emden) représentent le plus vaste groupement de « Carabiques supérieurs » qu’il soil possible 
de considérer comme monophylètique avec une quasi-certitude. 

Une telle déíinition des Harpalidae comme groupe monophylètique apporte des ïndïcations 
nouvelles sur la position systématique de deux sous-famille ou famille controversées : les 
Pseudomorphinae et les Brachinidae. En efi'et, ou bien un taxon possède les quatre caractères 
autapomorphes qui ont permis de definir les Harpalidae et dans ce cas, sauf à remettre en question 
l’édifice construit, il doit y ètre inclus; ou bien au contraire Í1 ne les possède pas tous. voire n'en 
possede aucun, et il doit ètre écarté de cette famille. Les deux cas om été rencontrés. 

Position des Pseudomorphinae 

Les Pseudomorphinae, créés par Lacordaire en 1854, rassemblent des Carabiques myrmé- 
cophiles aux formes étranges, dont ie faciès évoque souvent celui des Gyrinidae ou de certaíns 
Blattodea, qui vivent principalement en Amén que et en Australie, mais aussi en Afrique orientale et 
en Asie du Sud-est. Les modifications morphologiques liées à leur spécialisation expliquent en partie 
les difficultés qu'ont toujours eues les systématieíens à leur assigneí une place claire dans la 
elassification. Hürn (1881) tourna cette difficultè en divisant les Carabiques en trois sous-familles : 
Carabinae, Harpalinae et Pseudomorphinae, ce qui témoigne des singufarités morphologiques de ce 
dernier groupe. 

Csiki. dans Ie Coleopterorum Catalogus (1933). plaça les « Psèudomorphiní » à l’extrémité 
supérieure de sa elassification des Carabiques. juste après les « Brachiníni ». C’est cette conception qui 


Source. MNHN. Paris 


98 


THIERRY DE L'VE 


fut reprise par tous les auteurs suivants (Ball, 1960; Lindkoth, 1961-1969; Darlington, 1968; 
Kryjanovski (1976) et qui a certaínement inspiré Jeannel (1941, 1942) lorsqu il regroupa 
Brachinidae et « Pseudomorphidae » daus la Division des Baheifera. Tres recemmeni 
(1976) établit un ctadogramme dans lequel les Pseudornorpl·iinae etaient situes *. ans e 
nrès des Pericalini (Mormolycini). Cette idee a ete reprise .mphcitement par Ball (1979 . 99) dans 
nhvlouramme tandis qu’HRWiN, qui a étudié de laçon approfondie les stade preimagmaux des 
loSTliï* a situés fmaiement (Erwin & S.ms, 1984; Erwin. 1985) pres des 

Hikl!dae^Scantid^ct ères de , a segme ntatiaii abdominal© montre sans ambiguïtè que les 
Pseudomorphinae appartiennent à la famille des Harpalidae au sens qui a ete detim plus haut le 
médiotergite VIII estprofondément invaginé sous le Vil quoique non to talem em (abdomen de type 
harpalidien) et présente deux très longue apophyses carenées (fig. 94). Les glandes pygidiales, avecdes 
eanaux collecleurs principaux msérés à la base du reservoir pres du sommet dui cana et ^ rent ’ _° 
d’un tvpe caractérislique qui existe seu Iemen t chez les Harpalidae (KaNLHISa & Mlrasl 1977) et 
elles ont leur orifice contre le rebord postérieur du médiotergite VIU. Associees a l absenee de a so 
mandïbulaire dans le scrobe, ces característiques signent l’appartenance de cette sous-familk < 

Harpalnjae caractères de l’édèage des Pseudomorphinae coníirment ce classement. Cet organe est 
fortement coudè, aminci au mveau de cette coudure et présente un tres faible torsion dextre Les 
apodèmes basaux sont diilerenciés en coque globuleuse fermee ou * buibe basaU, sans aderon 
sagitial. tandis que sur le face venlrale de la base est visible un dentieule qui doit taire onction de 
condylè pour l’artieulation des paraméres. Des organes copulateurs de ce type existent seu Iemen t che/ 

kS ^Enfiíun dernier argument peut ètre apporté bien que les précédents soient suffisants en 
eux-mèmes ; les travaux de Moore & Wallbank (1968) ont montre que les glandes defensives 
«pygidiales» du Pseudomorphinae Sphilíomorpha coiymbeioicíes secretaient de I acide tormique ce 
qui' d’après les resultats d’analyses chromatographiques recenses par Kanehïsa & Murasl (1977) et 
Weatherstoke & Percy (1978), est une caractèristique exclusive de la grande majonte des 
Harpalidae, excepte tes CalIístïnL Panageim et eertains Pterostichinae) et, d apres Moore (197 ), d 

1 4 L’appartenance des Pseudomorphinae aux Harpalidae parait certaine mais, en revanche, la 
place de cette sous-tanulle au sein de la famille n’est pas comrne et devra faire 1 objet d etudes 
complèmentaires. 


Position des Brachinidae 

Pius encore que ceile des Pseudomorphinae, la position des Brachinidae dans la phylogénie des 
Adenhaga a fait l’obiet de controverses, surtout anciennes. mais à l'inverse du cas precedent Je debat 
n’est pas dos. II semble cependant que l’ulilisation des critères morphologiques qui ont servi a dehrnr 
les Harpalidae soil de nature au moins à apporter de nouveaux arguments pour eloigner de cette 

famille les Brachinidae. .. ,. . , _ ...... • 

Depuis le debut de ce siècle et jusqu’à une date récente, les Brachinidae ont ete classes parm 
les « Carabiques supèrieurs », après les Harpalidae Lebiini et Dryptini, constituant avec ces dermers 
et quelques autres le vieux groupe arlificiel des « Truncatipennes ». Tous les auteurs se sont accordes 
sur ce noint, avec des variantes d’appréciation concernanl l'importance du iosse qui separai es 
Brachinidae des « autres Harpalinae » ou des « Conchifera ». Quant a 1 existence d un systeme de 
dèfense assez analogue qui etait prèsent à la fois chez les Brachinidae et chez les Paussidae, elle etait 
interprètée comrne un exemple de convergence ou d’évolution parallele. Les di lerences de struc urt 
des glandes pygidiales ne sont pas nègligeables entre les deux famílies (chambres d explosion 
nédonculées chez les Brachinidae, non pédoncuíées chez les Paussidae), et, de plus, les autres 
caractères morphologiques et en particuiier I état d éyolution de 1 organe proti u e tT i etie, 
assignaient sans contestation possible ta place des Paussidae dans les « Carabiques mleneurs » (bien 
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que les pleures mètathoraciques fussent de type « Limbata») et celle des Brachinidae dans les 
Carabiques supérieurs. 

Après des remarques pertinentes d’ERWiN (1970) sur certains traïts primitifs des Brachinidae. 
Eisner ei al. (1977) attirèrem l'attention sur la possibilité dc réunir dans le groupe monophylètique 
des « Bombardiers» les tribus suivantes : « Brachiníni, Metriini, Ozaenini et Paussini »; cest-à-dire 
Brachinidae el Paussidae. En el·let, non seulement ces deux fanulles om en commun une spécíalisaiion 
analogue et sans doute homologue des glandés pygidiales, qui permet par une réaction catalytique 
d oxydation de porter à plus de 100 C les produïts sécrétés et de les évaeuer avec le bruit d'une peti te 
explosion crépitante (Aneshansley, 1969). d'ou le surnom de « Bombardiers » donné à ces insectes, 
mais l’analyse chromatographique de ces produits (benzoquinones et alcanes) montre une grandè 
similitude de composition, qui a semblé peu compatible avec l'hypolhèse d une convergence. Ces 
resultats ont dèterminé Ball (1979), puis Erwin & Sims (1984), à réunir còte à còte les Paussidae 
et les Brachinidae dans la classificat!on des Colèoptères Carabiques. Quelques annèes plus tard. Ball 
& McCleve (1990) sont revenus sur cette interpretat i on. II faul remarquer aussi que des produits de 
sécrétion comparables ont été trouvés ehez des Harpalidae Callistini du genre Chlamiellus et chez des 
Scaritidae Clivinini du genre Clivina (Kanehisa & Murase, 1977). 

Cette hypothése de 1 exckision des Brachinidae des «Carabiques supérieurs» peut étre 
appuyée par plusieurs autres caraclères (Deuve. 1988a), en particulier ceux qui ont été tirés de l'étude 
de la morphologie abdominale. 

a) L édéage des Brachinidae présente dans son plan de base un paramère droil conchoïde, peu 
diflérent de celui des Harpalidae, que Fon retrouve chez les Crepidogastrini. En revanche, le développe- 
mcnt dans cette mème tribu des apodèmes basaux du phallus en coque globuleuse ue s'observe pas 
chez tous les Brachinidae et n’appartient donc sans doute pas au plan de base de cette famille. 

b) La soie mandibulaire est présente alors quelle est absente chez tous les « Truncatipennes ». 

c) Entin et surtout, Fabdomen des Brachinidae n'est pas de type harpalidien et ies glandes 
pygidiales sont assocíées non pas à I un te VIII. mais a I urite IX, ce qui est caractéristique des 
Carabiques moyens et inférieurs. 

Les caractères precedents indiquem que les Brachinidae nc doivent plus étre classés parmi les 
Truncatipennes, a I extrémitè supérieure de la classifiealion des colèoptères Carabiques. mais ils ne 
prouvent pas une relation de groupes-frères avec les Paussidae, Seule la mise en évidence de 
synapomorphies communes aux deux famílies et indiscutables permçttrait d'apporter à ce problème 
une solution définitíve. 

On pourrait aussi penser que les caractères plésiomorphes (relativemem aux Harpalidae) de 
1 édéage dans !e plan de base des Brachinidae et la persistance de la soie mandibulaire, laquelle est 
présente dans les stades prèimaginaux, sont liés aux traits néoténiques qui ont dèjà été signalés chez 
les representants de cette famille (Erwin, 1970), Cela semble en tout cas exclu pour le caractère de 
la localisation de Forifice des glandes « pygidiales» de dèfense car on comprendrail mal commenl 
1 association à 1 urite IX. avec loutes les spécialisations qui s’y sont développées, serait un aspeei 
néoténique, alors que chez les Harpalidae e’est à Furite VIÍI que ces glandes sont assocíées. 

Parmi les synapomorphies qui seraient communes aux Brachinidae et aux Paussidae. on peut 
avancer avec prudence i'exislence dans ces deux familles de ces fameux traits néoténiques (Erwin, 
1970; Deuve, 1987a) et en particulier, chez certaines espèces, la présence de latérotergites VIII écarlés 
ou emrecroisés à la face ventrale du postabdomen, L’orlhotopie des genitalia femelles, parfois 
observée, serait Hée à ces caractères. 

Quelques autres arguments, faibles en eux-mème, peuvent étre avancés pour associer ces deux 
familles, par exemple l’adaptabilité à la vie troglobie en z.one tropicale. qui est exceptionnelle chez les 
Carabiques inférieurs et moyens. mais se rencontre dans le genre Ozaenaphaenops pour les Paussidae 
et dans le genre Brachyritílus pour les Brachinidae. De mème, les caractères des paramères de Fédéage 
sont voisins : chez les Brachinidae, à Fexception des Crepidogastrini. le paramère droit s'enroule en 
baudrier autour de Fédéage. ce qui a conduit Jeannel (1941, 1942) à créer pour cette famille le terme 
de « Balteifera »; mais cette tendance s’observe aussi chez de nombreux Paussidae Ozaenini oú le 
paramère droit esl plaqué et incurvé autour du llanc du tube pénien. 
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Des études analomo-morpholúgiques plus approfondies permettront peut-ètre de trouver 
d’autres caraetères pour réunir dans un mème ensemble les Paussidae et les Brachimdae, mais nen 
n'est moins certain. En fait. les deux famílies présentent de grandes dispantes pour la majonte 
de leurs caraetères morphologiques et l’étude compara tive de leurs gemtaüa femelles le conhrme 
(cf p 108 à 122) Les systèmes dèt'ensifs prétendus analogues. qui sont à I origine de I hypothese d une 
relation de groupes-frères entre Paussidae et Brachimdae, ne som pas en réalité absolument 
idèntiques tant en ce qui concerne 1'anatomie fine des chambres d explosion que Les chaleurs des 
réactíons histoçhimiques et les modes d’éjection. Us pourraient avoir été obtenus par convergence. 
Mais dans cette dernière hypothèse. la question de la position phylogénetique des Brachimdae au sein 
des Adephaga n’en reste pas moins posée. 


LES GENITAL1À FEMELLES DANS LES D1FFÉRENTES FAMILLES D'ADEPHAGA 

Les études prélimínaires de morphologie comparèe et la définition de deux príncipuux 
groupemems inonophylètiques. onl donné un cadre qui permet d’aborder une revue descnptive de la 
diversité anatomique des genitalia ectodermiques femelles chez les Adephaga. Ont ete etudiees les 
seules structures cuticulaires, c’est-à-dire le moule des voies génitales. 

La terminologie utilisée est celle déiinie dans le glossaire. Le postabdomen des femelles est 
constitué des médiotergites VIII et IX sur sa face dorsale; des iatérotergites Vlll, jointifs ou fusionnes 
en arceau. et des Iatérotergites IX qui portent les coxostyles. sur sa face ve-ntrale. Les gonopodes Vlll. 
rudimentaires. sont presents ou ne le sont pas. Les genitalia sont en principe épitopiques. le gonopore 
secondaire est alors situé en arrière de l'urite VIIi. à proximité de la base des gonopodes IX. Ceux-ci 
sont dimères {condition plèsiomorphe) ou monomères (condition apomorphe). , , , 

Les voies génitales ectodermiques sont coustituées d un vagin souvent dilaté à son extremite 
apicale en « bourse copulatrice issu du développement des poches génitales des segments VIII et IX, 
et d'un oviducte, en principe ventral, issu du développement de la poche gènitale du segment VII. Sur 
le vagin peuvent étre presents une spermathèque, parfois munie d une glande annexe, et une glande 
accessoire. Rappelons que glande annexe de la spermathèque et glande accessoire du vagin n ont 
jamais été observées simultanémcnt dans les genitalia des Coleoptères Adephaga. 

Pour les caraetères les plus remarquables de l'évolution des voies génitales ectodermiques dans 
l’ensemble du sous-ordre, on pourra se reporter aux chapitres precedents. Sont données ci-après des 
descriptions des caraetères généraux pour chaque lamille à 1 exception des deux grands ensembles 
supposés monophylétiques: les Hydradephaga, representés par le gen re Amphizoa, et les Harpalidae, 
dont les característiques ne s’éloigncnt guère de celles visibles chez les Trechidae. 


Descriptions cíénérales 


Rhysodidae 

Fíg, 111, 112 

Les Rhysodidae représentenl une famille cosmopolite de près d une centaine d espèces qui 
vivent dans le bois putrèlrè et se nourissent de filaments mycéliens. Spécialisé, morphologiquemenl 

homogène. ce groupe est sans nul doute monophylétique. 

L'abdomen est de type nébridien, les glandes pygidiales associees à 1 urite IX, le mediolergite 
VIII très ditférencié. La face ventrale est remarquable au fort développement du triangle 
intermètacoxal du ventrite II. Ce dernier caractère est vraisernblablemem plèsiomorphe et il est aínsi 
possible que les Rhysodidae représentent le groupe-frère de tous les autres Adephaga (excepte 
peut-ètre les Gehringiidae). 


Source. MNHN. París 
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Conlrairemenl à ce que j’ai pu écrire précédemment {Dblíve, 1987b), les lames sclérifièes 
visibles entre les gonopodes IX, sous 1 ’orifrce genital femelle, ne correspondent pas à une plaque 
sous-géniUile, telle qu’il s’en observe chez Amphizoa (gonopodes VIII fusionnés), mais à des 
expansions des gonosubcoxites. II n’y a pas de gonopodes VIII. 

Les genitalia ectodermiques internes montrent une spermathèque différenciée. mais pas de 
formations glandulaires apparentes (fig. 112). 


Espèces étudiées : Clinidium planum (Chevrolal). Rhyspdes germari Ganglbauer, R. sulçatus (F.). 


Clinidium planum (Chevrolal) (hg. I ] (-112) 

Abdomen de type nébridien, Tergite VIII différenciè en 
« pygidíum » con ve xe, fortement sclérotínisé et pubescent. 
Triangle ïntermètacoxal du ventrite 11 de grande taille. peu 
régressè, aussi targe que les parties latérales. Venlrites III et 
ÏV fusionnés, sans ligne de snture visible. Ventrite Hí 
participant peu à la forma tion des cavdés eotyloïdes des 
metacoxae. Une paire de íossettes transversalement allongées 
sur les vemrites UI à VIT, síruées de part et d'autre de la ligne 
de symétrie. 

Termmafia. Genitalia èpitòpiques; gonopore seeondaïre 
situé en apparence au niveau du segment IX, Constitution 
d’un ovipositeur fermé ventralemeni par deux excmissances 
des bordures internes des gonosubcoxites IX (fusionnés 
mèdianement en une lameile unique), dorsalement par deux 


au tres excroissances lamelli formes tnon pas fusionnées mais 
entrecroisées) des mérnes gonosubcoxites, et 3e lout entouré 
ventrpdatèralemeni par le corps des gonocoxites. Gonosub¬ 
coxites IX glabres, allongès. Gonocoxiles en onglel allongè, 
dans le prolongement mais non fusionnés au gonosubcoxites. 
Un organe bisétulé subapical 

Pas trace visible des gonopodes VIU 

Votes géniiaies. Vagin simple et inerme, élroit et allongé, 
aussi íong que les gonosubcoxites IX. membraneux avec des 
replts ïongíludïnaux. Pas de bourse copulatrice diffèrendée. 
üviducte ventral, débouchant non loín de Texirèmitè anté- 
rieure du vagin. Conduil de la spermathèque avec une 
douzame de couries excroissances lobulaires disposées en 
épis. Capsule digiííiorme. lísse. aussi longue que le conduït 
eiïérenl. Pas dc formations glandulaires visibles. 




Fíg. U 1-1 12 — Genitalia femelles de Clinidium planum (Chevrolat) (Rhysodidae). MI : Genitalia externes. 112 
Genitalia in temes. 

Fias ! 11-112, Female genitalia of Clinidium planum f Chevrolat J íRhysodidae). — III; External genitalia. Ml Infernal 

genitalia . 
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Gehringiidae 

Fig. 113-115 

Famille monospécifique, relictuelle, du nord des Montagnes Rocheuses. L'abdomen est de type 
nébridien. Le raceourcissement du médiotergite VII ei la présence d'expansions appendiculi formes 
sétigères sur les latérotergites IX sont des autapomorphies remarquables de ceite famille. Les genitalia 
internes présentent peu de particularités, sinon l’exístence d'une formation bulbeuse à la base du canal 
de la spermathèque. Pas de formations glandulaires apparentes. 


Espèce étudièe : Gehringia olympica Darlington. 

Gehringia otympka Darlington (fig. 113-115) 

Abdomen de type nébridien, ma is le tergite VI í curieuse- 
meni plus court que les precedents. Tergite Vïïl diftéreneiè en 
un Tort «pygidium » qui lerme dorsa Iemen t lextrémite 
abdominale. sa marge posiérieure marquée par deu* enco- 
ches característiques correspondanl à la ïoealisation des 


ori fi ces des gla n des defensives. Faee v entra le avec les vent ri tes 
II, III et IV fusïonnés. une faible ligne de sulure cependam 
visible dans sa partie médiane entre Ics yenlrites lli et ÏV. Les 
eavïtés cotyloïdes couries et ètroítes, Pas de veritable triangle 
intermètacoxai du ventrite ïï mais unc iarge plage consécuiive 
à rècartement des hanches postérieures. Ventrite VIl modè- 
rèmem dilaté en arrière et « portant» le postabdomen 



Fig. 113-115. — Abdomen et genitalia femelles de Gehringia olympica Darlington (GehrmgiidüeL - 113 : Urite IX ei genitalia 
ectodermiques; face ventrale. 1 1-4 . Venlrites 1L III et IV, — 115 : Médiotergites V à Vllï ct glandes de défense. 

Fim IIVH5 — Abdomen and female genitalia o/ Gehringia olympica Darlington (Gehringiidae). — 113 ; Ori te Pi and 
eaodermic genitalia. vemral fat e 114 Vemrïm //, Tü t and I V. — 115 Mediotergites V to VIU and defenshe glatuL·. 


Source. MNHN. Pans 
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TerminaHa, Genitalia épitopiques à gonopore secondaire 
ou verí en apparence en arrière de Furitc IX 

Latérotergites VIM contigus. Latérotergites IX remarqua- 
bles par la présenee sur chacun d’un pmlongement appendi- 
cuEíforme. à extremi té pturiseiulèe, jouxtant les coxostyles. 

Gonopodes IX dimères. Gonosubcoxite allongé, irois fois 
pltüs long que large, avec quelques soles éparses sur sa face 
externe. Gonocoxite en onglet à peine plus long que íarge, 
avec un organe bisémlé subapícal 


Ni gonopodes VIII, ni ventrite X visibles. 

Votes zèmtaks, Ovidücte ventral coudè à sa base, Vagin 
dilaté en poche assez volum me use. aminci vers son extrémili 
antèneure el prolongc par une formatíon bulbeuse allongee et 
courbée en demi-cercle. CVmduil de la spermutlièque Long, fin 
el lubulaírc. 


Cícínddidae 

Fig. 116-121 


Famille cosmopolíte, certainement ruonoplivlétíque, presentant des autapomorphies n om breu- 
ses, déjà bien connues dans la liUéniturc pour la plupart d entre elles. L abdomen est partieulier svec, 
ehez la. Icmelle, constí tuti on d nn long tube de ponte telescopique : le dernier tergite apparent est le 
VII, tandis que rurite VIII est profondément invaginé, Chez le màle, le dernier médioterdte annarent 
est le VIII. 

Les latérotergites IX de la femelle sont divises en deux sclérites dont le plus dorsal jouxte le 
médiotergite IX et tend à le reeouvrir latéralement (fig, 118). Les gonocoxites IX presentem loujmirs 
deux articles juxtaposés, dont Tidentité est íFaüIeurs mal comprise (Hg. 119). 

Les voies génitaJes ectoderroíques possèdent une symeirie bïlatérale et niontrem toiijours un vagin 
dilaté en bourse eopulatrice dorsale. La présenee cTune apophyse ligulaire est fréquente. La 
spermathèque, lisse avec un assez long conduil, prend naissance non loin de la base de loviducte, II 
n'y a pas de veritable apophyse vaginale, mais souvent une selérification de la face ventrale, conca ve, 
de la bourse eopulatrice, qui correspond peul-ètre aux vestíges du sternile VIII Ni glande annexe. ni 
glande accessoire. Des glandes suppléantes au rieu li formes ont été observèes chez Tricondvla (fig M9 
et 120), 

Ces genítafía internes sont indïstincts, dans leurs caraetères genèraux, de ceux des Carabidae, Le 
médiotergile X et la phallobase som presents chez le male, tout comme chez les Carabidae. 


Espèces éludiées : Cicindela campestris L., C. hmulata F,, Dromica carmulaia Ç haudoir, D. setosula 
Horn, Megcicephala euphratica Latreille, AF sohrina Dejean, Platychila paUuia (F), Pogonos- 
íoma chalybaewn Kíug, Tberatcs busa!is Dejean, Trícondyla aptera (Olivier), 


Dromica setosuta Horn {fig. 1Ï6) 

Abdomen remarquable par la Formatíon d'un tube de ponie 
téléscopique, Tergite VJ1 plus allongé que les precedents et 
faiblement ptibescenl sur sa marge poslérieure, Tergite VIII 
glabre, subearré. aussi long que large, profondément invagínè 
el separé du tergite VII par une íongue a membrane inter- 
segmeniaire». Tergite IX long et étroit mais sclérifiè. son 
extrémíté postérieure dilTéreneice en lobe membraneux pu~ 
bescent, sa moitíé antèrieure parUellemenl rceouverie sur ses 
marges latérules par les bords des latérotergites IX Face 
ventraJe avec les ventrites líl el IV à peme soudès. la lignc de 
suture extrèmemeiu nette sur toute sa lottgueur, rectiligne. 
Ventrite VIí pas plus allongé que les precedents, sa marge 
posléricure Fraugée de soies et modérément échancrèe en son 
milieu. 

Termina!iu, Genitalia épilopiques à gonopore secondaire 
siiuc en apparence au niveau du segment IX 

Latérotergites VIN pubescents, fusionnés mais avec une 
proronde échancrure poslérci-médiane qui permet de distin- 
guer en arrière deux lobes aigus. Chaque latérotergite 
prolongé en avant par une iongue apophyse en baguette 
rcctiligne. 

Latèmtergjtes IX remarquables car fomtès chacun de deux 
sclérites distinets, Le premier, plus dorsal, encadre et recou- 


vre partidlcrncm Ee médiotergiLe IX. Son extremitè posïè- 
rieure esl diílèrenciée en !obe membraneux pubesceni. Le 
second, plus venlral el situè dans un plan pàrasagiüai. est 
prolongé en avant en un lobe arrondL 

Gonopodes IX trimères Gonosubcoxite IX assez atlongè 
et laiblement pubesceni sur sa face Interne. Gonocoxite en 
ongleí fortement sclérifiè. Un petit onglet secondaire en 
posilion plus interne. 

Pus de gonopodes VIII visibles. Venirite X non sclérifiè 

Voies génitales. Ovidücte ventral. Vagin dilaté en avant, 
fúmiam une bourse eopulatrice creusèe ventraIement en une 
corbeille à fond modérément sdérifié (restes du sternile 
VIM 7). Sur la bordure posterieure de cette corbeille débou- 
chcnt l’oviducic commun et, à la base de ce dernier, la 
spermtHhéque. Celle-eí sous la fomne d'une capsule membra- 
neuse, reliee a la bourse eopulatrice par un conduït extrème- 
ment fin. íilifomre, qui est dilaté à su base, Pas de glande 
ucce&soire. 


Ptmychila palïida (F.) (fig. 117) 

Abdomen remarquable par la formatíon d'un tube de ponte 
télescopique. Le dernier tergite apparent est le VII («propy- 
gidiürn >>) qui est fortement développè et rerme darsalement 


Soüícú . MNl·lN. Pans 


104 


THIEKRY DEUVE 



FtG I16-i 17. Cemtalía femelles des Cïcinddidae (femuíe geniíalia of Cicimklidae}. 116 : Dromica seiosuh Horn. — 117: 

Platychiía palluia (F*>- 


l 1 extremi té abdominals. Tergíte Vi 11 invagíné sous le VIL 
sans apophyses amérieures. Tergitc IX in vagi nè iuí-méme 
sous le V11L altongè el ètroit. peu sdéritiè. En rapport avee 
la diflFérenciation du tube de ponte télescopique, Ie tergile V 
est prolongè en avant par deux apophyses paramédianes en 
forme de baguettes ètroites diíatèes à leur extrèmité. Face 
vent ral e avec les ventrites !M et IV soudés. la ligne de suture 
continue sur toute sa longueur el bíen visible, Vcntrite VII 
dilatè en arriere, non échancré. 

Terminalia , Genitalia èpitopiques, à gonopore secondaire 
situé en apparence au niveau du segment IX. 

Latérotergites IX dívisés en deux scléntes bien distineis : 
un sclérite dorsal sous la forme d'un lobe à extrèmité saillaïite 
et pubeseente, qui eneadre Ie mèdiotergüe; un sclérite plus 
vent ral sitúè dans un pían parasagiltal. son anteeosta coudèe 
en avant, 

Gonopodes IX trímères. Gotiosubcoxites assez allongés. 
Gonocoxites en onglets fa Informes longs et fins. Chaque 
gonopode avec un onglet secondaire plus inteme. sous la 
forme d’une longue épine selèrifièe atleignant les deux-liers de 
la longueur du gonoeoxite. 

Fas de gonopodes VlïI visibles. Ventnte X non sclériliè, 

Potes génitales. Oviduete vent ral avec í i guia òmófis dh~ 
tincte. Vagin élargi et prolongè en avant en une bourse 
copuiatrice recourbèe vent ra Iemen i en U renversè, Dèbouchè 
du conduít de la spermathèque contre la base de Loviducte 
commun, Pas de sclcrification. 


Truondyla aptera (Glivier) {hg. í 1H à 120) 

Mímes caraciéres généraux que tes autres Cieiuddidae, 
L’onglet inteme íixé à rexLrémilè du gonosubeoxiíe IX, plus 


long el plus robusie que Ie gonostyle, Celui-ci bifide. Deux 
glandes sy mètriques sur les colés du proctodeum, sous la 
forme de deux vésícules sécrètoires en □reiüettes. 

Vagin formant bourse copuiatrice. Gviducte ventraL Sper- 
raalheque avec une capsule membraneuse fusiforme, finemenl 
anneiee; le conduït lubutaíre. élargi à sa base et ínséré près 
de la base de Loviducte. Une sclérification bien visible sur la 
face ventrale de la bourse copuiatrice, juste en avant du paint 
íl'insertïon du conduíl de la spermathèque. 


Pogonostomu thaiyhaeum Klug (Ptg. 121) 

Abdomen avec tube de ponte lélescopique Le dernier 
tergitc appareni est le VIL allongé et différenciò en clypéus, 
qui « ferme » dorsalement rextrèmité abdominale. Tergíte VI 
non difTèrendè mais, curieusement, le Lergite V neltemeni 
plus allongé que le VI, Tergitc VIII totalement invagíné, aussi 
long que large el fortement convexe, formant le loït dorsal du 
tube de ponte. Tergile IX bien sctèrífiè mais très long et 
ètroiL son extrems le postérieure pubeseente. Face ventrale 
avee les vcntntes lli et IV soudès, mars la ligne de siiíurc tres 
visible sous la forme d’un silion profond transversal. Ventrite 
VII non allongé en arrïcre mais échancré au mílieu du bord 
postèrieur, avec une rangée de soies sensonelles alignèes sur 
la marge. Ventrile U encore relalivement sdérifíé au niveau 
des cavités co xales. 

Terminalia. Geni taba èpilopiques, le gonopore secondaire 
situé en apparence au ntveau du segment IX 

LatèroLergites VIU fusionnés en un arceau venlral unique 
qui forme la moiuè ventrale, au niveau de ce segment, du 
tube de ponte tèlescopique. Chaque lalèrotergitc caréné el 
prolongè en avant par une couríe apophyse. 


Source. MNHN. Pans 
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Q8CX IX 


Fig. 1I8-Ï2E Genitaüa femelles des Cicindefïdac, 118 ; Tritondyía aptera (Olivier), face dorsale de I 1 urite IX. 119 
ídem, lace venírale de Eurite (X et de la base da vagin. 120 - ídem, face Jatérale gauehe des conduits génítaux 
ectodermïques, 121 : Pogonostoma çhalybaeum Kíug. face laterals gauche, urite IX et eondaits gémtaux 

Ftds JI8-Í2I Female gerulaim of Cicindelidae. 1 i8 : Tricon tiyla aptem Olivier t dors#! face of urite IX .— 119 : Ídem, 

vemral face of urite ÍX, and base of ihe vagina — 120 : Ídem. íefi sidv of the ectodermk genital duets. 121 
Pogonostoma çhalybaeum Kíug, Íefi side , urite IX and genital duets. 


Latérotergites IX complexes, Dorsalemenu un lobe allongé 
el étroit, pubescent à son extrémité, encadre fe mediotergite 
ÏX Plus ventralement, on observe un sclèrite distínci, situé 
dans un plan parasagittal, avec Tantecosia coudée en équerre 
Plus postérieu remeni, un troisième sclèrite, par ai lleu rs soudé 
à la m oi tic apicale du gonosiibcoxiíe IX. corres pond sans 
douie à un latérotergite X. 

Gonopodes IX trimères, Gonosubcaxíie allongé ei pubes- 
ceni. Gonocoxite plus petit mais fortement sclerifie et biflde 


Un ongJet supplèmentaire sïtué comrc la face interne du 
gonocoxite; 

Pas de gonopodes VII] visibles. Ventriíe X non sdérifiè. 

Voies génitales. Vagin asse? allongé, sans sdériffea tions, 
son extremi té apïco-ventrale faiblemenl déprimée en corbeille 
dans laquelle débouehe Poviduete commun, ventral, et la 
spcmiathèque. Cellc-ci en eapsule allongée fmemenL unndée, 
le conduil long ei tubulaire. Oviducte sans Hgula basalts 
distincie, 


Carabidac 

Fig. 38. 5U 122-126 

Famille dernt Taciuelle répartition, associée à la persistance de nombreux caractères 
plésiomorphes, souligne rextrème ancienneté. Les Cychriní et les Carabus sont propres à la zone 
Hòlaxctiqüe, les Pomborus vivent en Àustralie, les Ceroglossus au Chili, seuls les Colosoma, souvent 
aílés et dans ce cas bons vüílíers, soni cosmopolites. 

Les atvéoles característiques des latèrotergites IX, dans lesquels débouchent les glandes 
pygídíales, sont une autapomorphie de cette famille qui est tres vraisemblablement monophylétique. 
L'abdomen de la femelle est de type carabidien, le derníer tergíte apparent est le IX, Les latérotergítes 
IX sont prolongés en avant par de longues apophyses d’aitache musculaire en rapport avec 
rélaboratíon d’un xube de pon te télescopique. 

Les voies géni tales eetodermiques presentem une symétrie bilaiérale et sont semblables à celles 
des Cicindelidae, avec la dífférencíation d'une nette bourse copulatriee. La spenmathèque est de forme 
variable, courle (fig, 122 et 126) ou filiforme (fig. 123, 124, 125). mais toujours tnsérée contre la base 
de Toviducte. La présence d'une apophyse ligulaire est de règie. ïl n'y a jamais ni glande annexe, ni 
glande accessoire. 
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Les gonopodes VHI soni presents sous la forme de couries barrettes sclérifïèes siluées entre les 
gonopodes IX. sous le gonopore. Chez ie màle persiste un médiotergite X individualisé el unc 
phallobase avee un selèríte pair assez développé. 


Espéces étudiées : Car aboni orphus alluaitdi Jeannel, Carahus auronitens F.. C. canal teulat us Adams, C . 
granuïàius L.. Cerogloxsus darwini (Hope), C. sotieri Roeschke, Cychrus carahaides (L.), C. 
ïtulkus Bonelli, C. minshamcola Deuve, Brennus marginatus (Fischer), Pamborus alternam 
Latreille, P. viridis Gory. 


Carahus auronitens F. (fig. 38. 51, 124) 

Abdomen de type curabïdien. Tergite VIí plus allongè que 
les precedents mais un peu moïns large, participant à la 
lormation d'un tube de ponte. Tergite V111 encore moins 
large, allongé, en parlie télescopé dans le VIL seui le tïers 
postèrieur est líbre lorsque Fabdomen est en posilion de 
repos. Tergite IX bien développé, visible dorsalement sa 
marge postèrieure arrondie en demi-cercle. Face ventrale sans 
particulantè, les ventrites Ml et TV soudés mais la lígne de 
sulüre dislincte sur toute sa longueur, à peu pres rectiligne. 
Une rangèe de couries so i es plus ou moins bien alignees sur 
chaque còté du ventrile ÏV. Une paire de soies symél riques 
sur les venLrites IV à VI Ventrite VII longuement développé 
en arriére, portant le postabdomen, son bord poslerieur 
arrendi, une huitaine de soïes marginales. 

Terminalia. Genitalia èpitopiques, à orifice genital situé en 
apparencc en arriére du segment IX 

Latèrotergites VIM contigus, separés l’un de Taulre par un 
sillon médian membraneux C hac un prolongé par une Iongue 
apophyse antérieure, en baguette étroite faiblemeni dilaiée à 
son extremitè. 

LatèrolergiLes IX bien sdèrifiés, leur marge postèrieure 
subreciíllgne, achète, AntecpsLa coudée en angle aigu u 
sommel arrondi. 

Gonopodes IX dimères, Gonosubcoxite un peu plus long 
que large, modérément pubescenl. Gonocoxite en onglct 
large. subtnungulaire, Fextrémitè arrondie. avec qudques 
soies mais surtout un tres net organe subapical ÉWSetulé. 

Gonopodes VIII sous la forme de baguettes sclérifièés 
étroiles siiuèes à la base des gonosubcoxítes, en avant de 
Forifice genital. 


Cychrus italieus Bonelli (fig. 1261 

Abdomen de type nébridien. Tergite V111 plus droil que Ics 
precedents, allongè. mais sans apophyses antéricures. Tergite 
IX bien individualisé cl sdéritié, son bord posléneur arrondi 
en demi-cercle, Face veníraie sans parlicularités. 

Termlmïia. Genitalia é pi tòpiques, à orifice genital ouvert 
en apparence sur l’uríte IX. 

Laiérotergites Vïíl contigus mais sèparès Fun de Faulre 
par un net sillon membraneux, Chacun bordé sur sa marge 
postèrieure par une rangée de couries soies et prolongé en 
avant par une Iongue apophyse recourbèe vers l'exlèrieur, 
Latérotergites IX sclerifiès, une courte apophyse dans la 
zone antecostale, recourbèe vers lextèrieur, Qudques soies 
èparses prés de la marge postèrieure, 

Gonopodes IX dimères. Gonosubcoxite à peme plus long 
que large, modèremenl pubescenl Gonocoxite en onglet à 
peine plus court que le gonosubcoxite. Pas d'organe bisétulé 

Ni gonopodes VIII. ni ventrite X visibles, 

Voies génímíes, Oviducte ventral, avec un sdèrite ligulaire 
caracléristique, en lame folíacèe un peu plus Iongue que large. 
Vagin èiroit à la base, puis dilalc en une volumi- 
neuse bourse copulalrice aux parois plissées. L'ne asse? Iongue 
spermathèque venniforme msérée à la base de Foviducle, mais 
plus dorsale que celui-ci. Pas de sclè rifi ca tions vaginal es. 


Pamborm aiternan s LalreilIe (fig 125) 

Abdomen de type carabidicn, Tergite VH un peu plus 
allongé que les précèdents Tergite VIII peu allongè. sans 
apophyses antéricures TergUe ÍX bien selèrilié. transverse, 
non tütalement invaginé sous le VI11, borde latéraïemenl par 
un alvéole caractéristique dans íequel débouche le canal 
etTérenl des glandes pygidiales (aumpomorphie des Carabi- 
dae), Facc ventrale sans particular i té, les ventrites III et IV 
soudès mais ia Signe de suture irès dïstincle sur toute sa 
longueur* faiblement sinueuse 

Terminalia , Genitalia épüopiques, à orifice gènitale situc en 
apparence en arriére du segment IX. 

Latérotergites VIII contigus, separés Fun de Fautre par un 
sillon mèdían membraneux. Chacun prolongè en avanl par 
une Iongue apophyse en baguette íaiblement dílatèc à son 
exirémité 

Latérotergites ÍX bien sclèrifiès. leur extremi té postèrieure 
arrondie en lobe avec quelques soies tenrimaJes. Antecosta 
coudèe en équerre. 

Gonopodes IX dimères, GonosubeoxÍLe aussi long que 
large el pubescem, Gonocoxite en ongïet large, subiriangu- 
luire, modérèmenl pubescent, avec un organe bisélulé suba¬ 
pical. 

Gonopodes VIII non disiincis. Ventrue X non sclérifiè, 

ÍWcí gènitales Vagin ditTèrenciè en bourse copubtricc 
aussi large que iongue. Sclèrite ligulaire à la base de 
!'oviducte plus ventral que celui-ci, iuste en avant de 
V oviducte dèbouche le conduit exlrèmemenl long et fïn. 
Flilorme, de la spermathèque. 


Voies génitales* Vagin diiierenciè en bourse copulatrice 
arrondie. Un fort scléríle ligulaire à la base de l oviducie. plus 
ventral que cdui-ci. Contre Foviducte, plus dorsaíement, 
dèbouche la fine spermathèque tubuliforme. 


CaruhamovphuSr afina tub leanncl (fig 122) 

Mèmes caractères que l’espécè prècédcnte, toutelbis les 
ventrites Ml et ïV davantage pubescents, Voies gènitales de 
mème type. Vagin düTèrcnciè cn une volmnineuse bourse 
cop ui atri ce à parois plissèes et avec de nettes sdèrifi ca tions 
ven traïes. Spermathèque tubuliforme plus courte el èlargie à 
son extrem i té. 


Ceroglmsm darwini (Hope) (fig. 123) 

Mèmes caractères que Pamborm aïternans L. Apophyses 
amèrieures des latérotergites VIïl cn baguettes plus larges. 
Spermathèque égalemenl sous la forme d’un conduït filiforme 
long et hn Gonopodes Vil I non distinets. 


Sourve . MNHN. Paris 
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122 


123 




124 



126 


125 


FiG 122-126, — Genilalia íc melics des Carabidae (female genitaíïa of Çarahídae) t 122 : Cdrahomofpkux uUuaudf Jeanne!_ 
— 123 ; Ceraglossus darw/ni Hope 124 : Carahus auronitens F. 125 : Pamhorus ahernans Latreille 126 ; Cychrus 
iIaliens BonelH. 


Nototvtidae 

Fig. 127 

Famille représentée par un unique spécimen récolté au Brési! à la fin du xix 15 siècle. jamais 
repris depuis. Parmi les earactères abdominaux, le lergite IX en fin arceau transversal, les 
latérotergites VIII séparés l'un de l'autre, et les gonopodes IX monomères, rapprochent cette famille 
des Paussidae. L'absence de chambres d'explosion. mais surtout le tergite VIII de type harpaüdien lié 
aux glandes pygidíales, les en éloignent au contraire. Les voies génitales ectodermiques ne renseignent 










108 


THIERRY DEUVE 


pas sur les alimités de cette famille et les autres caractères de l'exosquelette imaginal contribuent pour 
nombre d'entre eux à isoler Nototylus fryi au sein des lignées les plus primitives d’Adéphages 
terrestres. 


Not&tyius fryi (Schaum) (fig. 127) 

Abdomen de lype harpalidíen Tergite VÍI1 à mrirge 
púslérïeure arrondie, nullement plus aJIongé que les prece¬ 
dents, très paruetlement íélescopé dans le segment VII fd un 
quan de sa longucurK la marge antèrieure avec deux 
apophyses assez lüngues, en langueues renforcèes par une 
carinuíe sdérifiée Tergíte IX réduit en íongueur mais large, 
sous te fomre d’un Eln arceuu transversal, comme chez les 
Paussidae. mais sans chambres d'explosiün attenantes. Face 
ventrale sans partiçularitès notables, a tnangie interméta- 
coxal du vetitriíe II réduit, à ventrites ÍII et IV fusionnés, à 
ventrite VIT dikl·lè en arnère, portant le postabdomen, 

Termmalia. Genitalia èpi tòpiques. à orifice genital situé en 
apparence au niveau du segment IX, entre les gonopodes. 


Laíérotergitcs VIII un peu èeartés l'un de Tautre, séparés 
par une large membrane connecti ve dtsLíncte, chacun arrondi 
en arnère et avec une forte apophyse anténcure subrectan- 
gulaire, deus fois plus longue que large. 

Latèrotergites ÏX rèduits, à marge postéríeure arrondie T à 
regí on costale fortement sdérifiée. 

Gono podes IX rud i nien tai res, monomères, sans organe 
plurisètulé apparent. 

Pas de gonopodes Y.I1Ï- 

Votes ge ni la les. Vagin sous la forme dmne poc he geni t al e 
peu diiïérenciée, largemem ouverte entre les gono podes IX. 
« Spermathèque » en conduit tubulaire unispiraié, progressi- 
vement aminci de la base vers l’apex, bifurqué à son sonimel. 
Oviducte commun ventral, sans Eigula basalis. Pas de forma- 
tions gíandulaires visibles. 



Fig. 127. — Genitalia femelles de ( fernale genitalia of l Nototylus fryi (Schaum) (Nototylidae) 


Paussidae 

Fig. 4-6, 31-34, 36-37, 53-54, 59, 62-74, 128-145 

II ne fait aucun doute que cette famille est mooophylétique. La prèsence de chambres 
d'explosion non pédonculées à la base des glandes pygidiales (fig. 20, 26, 27, 28, 47, 48, 136) et de 
« rampes de Coanda » sur la marge de l’élytre (Meírius contrac tus Eschscholtz excepte), sant les deux 
plus importantes característiques des Paussidae, 

L'abdomen est de type nèbridien, avec le médiotergite VIU fortennent dífféreneiè el sclérifié* 
Les latèrotergites VID ne som jamais soudés mais indépendants (fig, 53, 132) et parfois mème èeartés 
( fig, 54, 133)" Les gonopodes (X sont toujours monomères, le gonocoxite fusionné au gonosubcoxite, 
sans trace de suture. Parfois, les coxostyles sont soudés Pun à faiure, en arrière de Y orifice genital 
(fig. 47, 54, 63), Les gonopodes VII1 sont parfois absents (fig, 47, 54, 62, 63, 64), parfois développés 
en barrettes sclèrifiées situées sous le gonopore, com re les bases des coxostyles (fig, 48), lis prennenl 
toujours un grand développemem chez les Paussinae et participem alors à la formation d'un 
oviposileur, Chez Eneapaussus (fig. 32, 33), les gonopodes VIII sous-tendent la paroi dorsale d'une 
chambre sous-génitale caractéristique et presentem une morphologie similaire à celle qui a été décrite 
chez certains Névroptéroïdes (Mïckolht, 1973). 


Source . MNHN. Pans 
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Les voies génítales ectodermiques montrent dans la plupart des lignèes le mème type 
morphologique, qu + iI est permís de considérer cornme le plan de base pour la famílle (fig, 36, 62, 128, 
132, 140, 141). Loviduete est vemral, avee une nette liguia basalis (ef fig, 128), et est séparé d une 
spermatbèque digkíforme, lisse, par une grande apophyse vaginale lamelliforme, qui est un repli 
tégumentaíre sdérifiè, 11 existe dorsalement, ou à Fextrémité apicale du vagin, une gíande aecessoíre 
avee une vésicule sécrétoire, tapissèe de canalicules cellulaires, et un canal efférent qui présente le plus 
sou vent un renflement ampullíforme, parfois très développé. 

Chez les Paussinae, la glande aecessoire est ahsente el la spermathèque davantage difïérenciée 
(fig. 143, 144), 

Chez certains Ozaeninae, lapophyse vaginale (fig. 54. 136), ou la glande aecessoire (fig, 64, 
135, 139, 142, 145), peuvent également étre absentes et la spennathèque s'éearte parfois de sa forme 
plésiomorphe (fig. 133, 135, 136. 137, 138, 142, 145). 

L'espèce Metrius contractus , de la régíon Néarctíque, est très proche morphologiquement du 
genre australien Mystropomus et montre par Fensemble de ses caractères qu’elle appartient 
incontestablement à la famille des Paussidae, el cela rnalgré Fabsence des « rampes de Coanda » sur 
la marge ktérü-postérieure des élytres, En partículier, les característiques des genitalia femelles sont 
ídentiques à celles du plan de base de k famille (apophyse vaginale, spennathèque, glande aecessoire 
sont rem arq uab Iemen t plèsiomorphes), mais in versés, com me en conséquence d'une rotation de 180° : 
Foviducte est dorsal et la glande aecessoire plus ventrale que la spermathèque et que Fapophyse 
vaginale. Ce type de genitalia peut ètre qualifié de caíopique par analògic avee Finversíon de Fédéage. 

Chez certains Ozaeninae Eustrini om été dècrits des genitalia orthotopíques à métamérie 
primaire apparente (Deuve, 1987a. 1987b). 


Espèces étudiées : Afrozaem himaculata (Kolbe), A. guineemis Alluaud. A> Íuíea (Hope), Anapaussus 
cervinus (Kraatz), Àrthropterus brevicollis Mc Leay, Cerapterus /atipes (Swederus), Dhanya 
hiúculata Àndrewes, Eneapaussus howa (Dohrn), Entomoantyx cyanipmnïs (Chaudoir), Eustra 
japonica Bates, E. lebreíoni Deuve. E. troglophila Deuve, Itamus castaneus Sehmidt-Goebel, /. 
dentatus Andrewes, Metrius contractus Eschsdioltz, Mkrozaena chrys&meloides Basilewsky, 
M, laevis Alluaud, M. laticollis Jeannel, M. madecassa Fairmaíre, Mystropomus suhcostatm 
Chaudoir, Ozaena hrevicornis Bates, 0. dentipes Olivier, O, temo ulli Bànninger, Ozaemiphae- 
nops deharvengi Deuve. O . leclerci Deuve, Pachyteles arechavalétae Chaudoir, P, gnvudarus 
(Dejean), P. minusculus Chaudoir, P , politus (Reiche), P. iuhercidifera Chaudoir, P. undulatus 
Bates, P . spp. nominmdae* Paussus scyphus RafTray, Physea setosa Chaudoir, P. testudinea 
(Kiug), P, tomen tosa Chaudoir, Platyrhopalus denticornis (Donovan), Pímropterus alternans 
Westwood, P, dohrn i {Westwood), Protopaussus walker i Waterhouse^ Pseudopicrus fpuqueti 
Maindron. Pseudozaena obscura (Chaudoir), P. orient al is (Kiug), Seythmpasus nicaraguensis 
Bates, S< rogeri (Dejean), Sphaerostyius brevipennis Jeannel, S. ditomoides (Brullé), S. goryi 
(Castelnau), 5- longipennis Chaudoir. S . punctatostriatm Chaudoir. 


Metrius contractus Eschschoílz (fig. 37) 

Abdomen de type nébridien. Tergite VII cependanl à peine 
plus scíéritié que les precedents et fhiblemem pubescenl 
Tergite VflI allongè, difíereneiè en pygidium à extremi té 
postérieure tirrondie et fermant dorsaíemenl rextrémitè ïib- 
dómimle. Tergite IX très transvetse mais sclènfiè, sa marge 
postérieure arrondte en demi-cerele Faee ventrale sans 
partícularités, la plus grande largeur au niveau des ventriïes 
111 et ÍV qui som soudés. la tigne de suture peu visible. 
Ventrite VI1 dilaté en arrière. portant le postabdomen de 
T insecte. 

Terminada, Genitalia épitòpiques, a orifice genital siiué en 
apparenee au niveau du segment iX. 

Latcrotergiles VIII contigus mais nou joiniïfs, separés par 
une zorte membraneuse étrúíte. Bord postérieur de ehaque 
latérotergite arrondi Chacun proSongé en avant, sur je bord 


exteme de sa marge antérieure, par une apophyse aussí targe 
que íongue, unilobèe. 

Latérotergites ÍX membraneux à fexc^plíon des antecos- 
tae, coudées à angle aigu Chambres d explosion des glandes 
pygidïales ctmtre le tergite IX. 

Gonopodes IX monomères, gonosubcoxite et gonocoxiíe 
fusionnés, sans trace de suture. Un organe bisétulé subapical. 

Pas trace de gonopodes VIII. Ventrite X nan sdèrifïè, 

Vüies gémtaies remarquables par leur inversion ; l’oviducie 
est dorsal, et la glande au contraire ventrale La configuration 
des genitalia internes éianl par ailleurs celle quL de toute 
évidence, correspond au plan de base des Paussidae. il esl aisé 
de constmer qu'i! s’agit bien dkn renversemcnl dc 180* 
(caLopíej. sans qu il y ai! toutefois trace d une qudeonque 
rotation. 

Vagin membraneux avee d ep ais. replis, large à sa base puis 
rétréci vers Favani et Eerminè à son sommet par femplace- 
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FiG 128-131. - Gemtalia femelles des Paussidae I femaie genitalia uf Paussidae) . 128 : Pachyteles sa. 129 : ídem. 

davaniage grossi (higher magnifica t ion). 130 Pacfiyieíes minuscttla Chaudoir. 131 : Fachyicies sp. 


mení d n un sdérile semicircuiaire lameUiforme* perpendb 
cul aire au plau du tegumenï vaginal Spermalhèque en long 
tube digitíforme, plus ètroüe à sa base au niyeaudu conduït, 
et inüèrée eontre la base de Tapophyse sdèrifièe, sur la lace 
venvrale. Non loin, sur la íaçe venlrale du vagin débouche le 
tin canal eíYerem de la glande accessoire. Celk-ci ayec une 
volumineuse vésicule sècréloire pï informe, à apex effilé. Canal 
effèrent dilaté en son miíieu en un rèservoir ampuiliforme 
bien dislincL 


Myxtropomus sabcostatus Chaudoir (fïg. 36. 132) 

Abdomen de type nèbridieru le tergile Vil indiiïèrencié, 
semhlable aux precedents, le tergite VIII ditTèrendé en 


« pygidiürn » qui ferme dorsalemeni rextrémilé abdominale, 
Le tergïle IX ires reduil car les chambres d’explosion des 
glundes de défense sont rapprocliées en posilions paramédia- 
ries. Face ventrale sans partjcularilé. 

Termmalia. Genitalia èpdopiques, le gonopore secondaíre 
siiuè en apprenee entre les coxostyles 

LatèrqtergïLes Vül joinlifs mats non sondés, indépendants 
l'un de lautre. chacun séparèmenï arrondi en arrière 

Latèrotórgites IX courts, sclérifíès prindpalemeru dans la 
région cos talc, 

Gonopodes IX mnnomères. Pas de gonopodes VI11. ni de 
ventrites X visibles. 

IVnev gèrü tales — Oviducte ve rural, Apophyse vagmulc 
prèsente à lextrémité antérieure du vagin, à prmimité de la 


Source. MNHN' Pans 
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spepnaLhéque, Une glande uccessoíre avec ane valumineuse 
vésicule sèciélüire* piriforme, el ane ampulla réduite ma is 
dístincte. 


Pseudozaem obscura (Chauddir) (fig 145) 

Abdomen de Lype nébndiem à Lerguc Vïl indilTérenciè, de 
méme longueur que les precedents, mais toutéfbis a peine plus 
íclérïfié. Tergite VISI fortement sclèrifté, arrondi en arriére f 
«fermant» dorsalemení rextrèmité abdommale. Tergite IX 
extrémemenl court, sous la forme dune baeuetle transversaíe 
reliani les chambres d'expiosíon latérales, Face ventrale sans 
particularitès, 

Terminuliu. Genitalia épifopíqiïes, à oriíïce genital ou ver t 
en apparence entre Ics untes VIII et IX, 

Lutèrotergites VIU non jointifs, écartés iun de l’autre. Pas 
d'apopbyse antèrieure 

Latèrotergites IX peu sclériliès à I exception de la région 
cos talc. 

Gonopodes IX monomères, Gonosubcoxile et gonocoxíte 
fusionnes, avec un organe sétulé subupícal. Les deux gono¬ 
podes sondés dorsalement à leur base. 

Pas de gonopodes VIIL ni de ventrite X visibles. 

Voies gèniíales, Qviducte ventral, très long, sans ligula 
basalts, Vagin formant bourse copulatrice, sans aptíphyse 
vaginal e. Pas de glande accessoire. Spermathèque vermi- 
forme, à conduit très allonge, tubulaire. 


Afrazaena lutea íl·lope) (fig. 47, 63, 141) 

Mémes caractères que Pseudozaena obscura. Gonopodes 
IX ègalement soudés dorsalement. Gonopore secondaire situà 
en apparence entre tes uríles VIII et IX. Voies génïtales avec 
oviductc ventral, de dimensions normales, mais sans Itgub 
basalis, Apophyse vagïnale dàveïoppèe. Conduit de la sper- 
mathèque courl. Une glande accessoire prèsente, avec vesi- 
cule sécrèloírc peti te et ampulla du canal efférent bien 
dèveloppée. 

Face ventrale de V abdomen sans particularitè, les ventntes 
m et IV fusionnès, la lígne de suture à peine perceptible. 


Afrozaena gmneensis Alluaud 

Comme Afrozaena íuim T ma is gonopodes IX plus courts, 
chacun presque aussi large que long. Conduïts génilaux avec 
[es mèmes característiques principales 


Fig. 132. — ExtremiLé abdominals de la femeile de 
A fysiropúttius suhcostatm Chaudoïr (Faussidae). Vue ven¬ 
trale après ablation des ventrítes du préabdomen. Les 
latèrotergites VIII som jointifs mais rton fusionnós. 

Fia 132, — Apex of fema te abdomen of Mystropomus 
subcostaíus Chaudoïr t Paussidae). Ventral wViv a/'ier 
removal of the vent r i tes of tke préabdomen Laiçrotergiïes 
VÍII are fomed but noi fused. 


Spfwerostylus punctatostrimus Chaudoir (fig, 54, 138) 

Abdomen et tmninalia comme Pseudozaem, Gonopodes 
IX soiidés l'un à Fatitre dorsalement par rap port à l'orí fice 
genital. Pas de traee de gonopodes VIII. 

I dies eeniíales typíques des Paussidae, mais remarquables 
par les longueurs dèmesurées de l’oviducte cornmun et de la 
spennathèque. Apophyse vagina le dèveloppée entre l’ovi- 
ducte et la spermathèque, Glande accessoire avec une am¬ 
pulla plus volum irteuse que 3a vésicuEe sécrét oi re. Spermathè- 
que en un long et fin canalEcule fitamenteUX, 


Itatnus cast aneus Schmidl-Goebel 

Mèmes ca rac té res quAfro~iiena lutea, mais ta vésicule 
sècrètoire de la glande accessoire plus grande, plus volumí- 
neuse. que l'ampulla du canal elïérenL 


htimus deniatus Andrewes (fig, 140) 

Abdomen comme les espèces précédentes. Les gonopodes 
IX monoméres, fusionnés Lun à l autrc à Larrière du 
gonopore secondaire. donnant l’apparence que celui-ci est 
sïtuè en avant du segment IX Pas de gonopodes VII) 

Voies génitaies *,< typíques >> de la famille, plèsioniorphes. 
caraclénsès lout au plus par une hypertrophie de l oviducte 
commun. ! igula basalis présente. Spermathèque digítirorme 
dèboucbanl à la base de l'apophyse vaginale. Glande acces¬ 
soire avec une dilata bon ampullaire modèrèe et un rèservoír 
sècrètoire réduit. 


Ozaerut iemutilí i Banninger (fig. 139) 

Abdomen de lype nèbridíen, comme Afrozaena. 

Termtnalia. Genitalia épitopiques, mais atypiqties. Lalèro- 
tergites VIII écartès, de sorte que le gonopore secondaire 
semble situé jóste en arrière du ventrite VII 

Latèrotergites IX courts et glabres. Gonopodes IX mono- 
mères, Gonosubcoxite totalement rusionné avec le gono- 
coxíle, sans LrüÇe de suture Ensemble du gonopode en 
baguette relativemetit allongcc. aussi large à Papes qu n a la 
base, avec qudques très couries soies pres de Pextrénuté 
apicale. Gonopodes IX nullcmem soudès entre eux, 

Pas de gonopodes VLIL ni de ventrite X visibles. 

Voies génitales. Oviductc ventral avec une courte hgula 
basalis Apophyse vaginaie dèveloppée. Spermalbéque asse^ 




112 


THIERRY DEUVE 


Spm 



Source . MNHN. Paris 









L 1 ABDOMEN DES CGLÈQPTÈRES ADEPHAGA 


113 


longue, vermiforme. Pas de glande aocessoire, mais extrèmilè 
upicale du vagin dilférenciée en un Iobe car&ctérisiique situé 
non loin de la spermathèque. 

Ozaena brevkorma Bales 

Com me Ozaena íemoulfi, mais des soies plus íongues à 
fextrémitè des gonopodes IX, Exirémité lobulaire du"vagin 
plus aliongée, Apophyse vaginale moitis dévdoppée, Sperma- 
théque avec un divertíeu le sírnè au tiers basal. 

Scythropasus rogeri íDejean) 

Abdomen comme les espéees précédemes, 

Terminalia. Genitalia épifopiques, à gonopore seeondaíre 
situé en appurence enlre les coxostyïes IX. Latérolergítes IX 
peu selérifiés à Eexceplíon de [a région costale, par aïlïeurs 
longuement étirée vers Eavant jusqu’à la base des gonopodes, 

Gonopodes IX monomères. tres allongès, la mòitié aptcale 
avet de nom breu ses soies couries. 

Pas de gonopodes VIII, ni de vemrite X visibles. 

Voles génitales. Oviducte vent ral avec une nette ligula 
basalís. Apophyse vaginale presente. Spermathèque vermi¬ 
forme, non pas droile mais irrègulíèrement contournée. Pas 
de glande accés so í re, 

Pachyteks spec. nommmda (fig, 136) 

Abdomen el terminalia avec les mémes caractères génèiaux 
que ceux des espèces précédenies. Gonopodes IX monomères, 
allongès el hidi gités a l’apex; pas de trace de gonopodes VIII 

Votes génitales :rès particuliercs T sans apophyse vaginale. 
Vagin dilatè en une volumineuse poclie membraneuse for¬ 
mant bcurse copulatríce dans laquelte débouche ve n traiem en t 
rovidueie. Celui-ci açcolc au vagin, sans ligula basalts visible. 
Spermathéque rcduite. sous forme d’un fm canal torsadé 
Glande accessoire dévdoppée, avec une large ampulla et une 
volumineuse vésícuie séeréioirc. 


Pachyteles unduhtus Baies (fig. 64) 

Abdomen comme les espéees prècédentes. Gonopodes IX 
monomères, en longues bagueUes étroites avec l’organe sétulé 
cn posílion aptcale Pas de gonopodes VIII, Latérolergïtes 
VIII ècartés l’un de l’autre. 

Voles gènitales remarquables surtout par le lail que Ie 
gonopore s’ouvre enlre les laïérotergites VIII, c'est-a-dire en 
posítion prochc de l’ortholopie inittale, Mais E oviducte 
commuti débouthe dans le vagin, la ligula basalts est 
distincie, ei vagin, apophyse vaginale et spermathèque sont 
typiques de ce qui paraít etre le plan de base de la famille, 

Pachyteks tuhercuiifera Chaudoir (fig, 134) 

Abdomen comme les espéees prècédentes. Gonopodes IX 
monomères, etirès en cylíndre à extremïtè faiblemeni diíatée, 
l’organe bisétulé en situa lion apicale, Gonopodes VIII rudi- 
mentaires mais visibles, tamelliformes. 

Voles génitales avec une Irés nette ligula hasalis ci une 
bypcrtrophie de la spermathèque et de son conduil. 


Physm tomentnsa Chaudoir (fig. 137) 

Abdomen de type nébndien comme les espéees prècédentes. 

Termwalia. Genitalia èpí tòpiques., à gonopore seeondaíre 
situé en apparence entre les gonopodes IX. Latéroíergites IX 


rédutts à la seule région eostale, Gonopodes IX monomères, 
dilTérenciés en longs stylets dovapositiom à exirémité apicale 
acuminée, Un organe bisétulé subapical prèsent au sommet, 
Gonopodes VIlï étroits et allongés, accolés aux gonopodes 

Votes génitales Irès différenciées. Oviducte ventral, très 
long. avec une ligula basaíis réduite mais distincte. Apophyse 
vaginale prèsente mais vestígiale, Spermathèque hypenm- 
phièe, sous la forme d un resen oir exlrèmement long, à base 
hulbeuse. Glande accessoire visible, mais petiie. 


Paussus serp has RaíTray (fig. 144) 

Mémes caractères genéraux de l'abdomen el des terminalia 
que les espéees précédentes, cependant il existe une chambre 
ventraie sous-génilale dont la paroi dorsale esl marquée par 
la prèsence des gonopodes VI II. Ceux-ei sous la forme d’u ne 
longue tigc selèriftèe èiroite. Des glandes panículières au fond 
de la chambre sous-génitale. 

Gonopodes IX monoméres. Gonosuhcoxite et gonocoxite 
fusionnès, mais peu dilïérenciès. Gonocoxite sous forme d’un 
onglel faicíforme, avec un organe sétulé subapical, 

Votes génitales avec oviducte ven traí etassez longue sper¬ 
mathèque vermiforme Pas de glande accessoire. 


Eneapaussus howa (Dohrn) (fig. 5-6, 31-34) 

Abdomen de type nébndien avec renforçemenL de la 
sclèriHcalíon du tergíle VIII qui ferme dorsalement fextré- 
mitè abdominale. Tergite VU un peu plus allongé que les 
precedents. Triangle intermètacoxal du vemrite IJ pelit. 
Ventrites III ei IV soudés. partiellemem fusionnés dans 
leur zone mèdiane. Ventrites IV à VII munís de deux 
soies symétriques insèrées de pari ei d autre de la Itgne 
médiane. 

Terminalia, Genilaha èpi tòpiques, à gonopore situé en 
apparence sur le segment IX. enlre les gonopodes. 

Latèrotergites VIII a exirèmiíé postèrieure arrondie, sepa¬ 
rés l’un de Eautre par unc membranè connective. 

Laièrotergiïes IX membraneux à fexceplion de la zone 
cosiale. 

Gonopodes IX monomères. Gonocoxite et gonosiibcoxiie 
fusionnés en une longue pïéce regulièrement amincie d avant 
en arriére. Organe bisétulé petit, mais present en posítion 
subapicale, 

Gonopodes VIII dèveloppés en étroites baguettes fusion- 
nces fune «i l'uuire et situèes enlre les gonopodes IX, plus 
ventrales que 3’orificc génital. 

Vaies génitales avec une sperma théque au conduil allongc. 
Àpophyse vaginale. prèsente mais membrancuse, apparais- 
sant churernent comme un rep]i tégumentaire du vagin, 


Arthropnrus bre vi collis MacLeay (fig. 143} 

Abdomen de type nébridien, comme les espéees prècédemes. 
Gonopodes IX monomères, Gonocoxite et gonosubcoxite 
fusionnés cn une pièee unique, courte el épaisse, triangulaire 
à extrémite apícale émoussèe. Organe plurisètuíé subapical 
visible, Gonopodes VIU développès. en longues baguettes 
partieilemenl soudèes l'une à l'autre puis fortemeru divergen- 
tes en arriére. formant une «fourche» caraetérisiique qui 
somiem la paroi dorsale de la chambre sous-génitale. Celle-d 
sans glande sécrétrice ap pa ren te. 

Voiex génitales sans panicularilé, Spermathèque vermi- 
forme, à paroi annelèe, 
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140 - 145 . - Genitalia femelles des Paussidae (femak genta/ia of PaussiJae ). - 14 » : denmusAnúnw^ 141 : 
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Brachinidae 

Fig. 77, 146-164 

La position systématique de cette famille assurément monophylétique fait lobjet de 
discussions ei la possibilité d’une relation de groupes-frères avec les Paussidae demeure pour le moins 
hypothétique. Les genitalia femelles, externes et internes, sont morphologiquement très différents et 
n'apportent pas d'arguments pour admettre des afl'mités entre les deux famílies. Chez les Brachinidae 
et chez les Paussidae ont été observés cependant des genitalia orthotopiques. 

L’abdomen n’est pas de type nébridien el se rapprocherait plutòt du type harpalidien. Les très 
faibles lobes apophysaire du médiotergite VIII ne sont toutefois nullement carénés. 

Les gonopodes IX sont toujours dimères. plus pléstomorphes à cet égard que ceux des 
Paussidae. Les gonopodes VIII sont toujours absents. 

Les voies génitales ectodermiques ne présentent ni apophyse vaginale ni glande accessoire. 
mais une glande annexe qui se deverse dans la capsule de la spermathéque. Dans les genres 
Aptinamimus (fig, 147, 152), Aplaa (fig. 146, 164). Metabrachinus (fig. 158). Bmchinus (llg. 156), la 
paroi de la spermathéque est transversalement plissée et le conduït possède à sa base un diverticule 
nommé « divertkuíus duaus » au point d'insertion sur le vagin, près de l’oviducte. L’ensemble des 
genres proches du genre Bmchinus L. est certainement monophylétique et pourra ètre défini par ces 
caractères. 

D’autres traits particuliers aux Brachinidae sont la formation fréquente d’une peribursa, qui 
repousse vers l'intérieur de la cavitè générale lorifice genital, et la persistance du venirite X 
(coxosternite X et latérotergites). constituant une plaque sous-anale tripartite en arríère des 
gonopodes IX (fig. 55, 146. 156). Ce ventrite X est souvent prolongé en avant par un spiculum 
genitale, tigette sclénfièe impaire qui n’existe pas chez les autres famílies de Coléoplères. Machadü 
(comm. pers.) a observé chez Nesarpalus sanctaecrucis Wollaston (Harpalidae) une formation 
similaire, par sa forme et son emplaoement, qui doít ètre interprétée également comme un spiculum 
genitale. 


Espèces étudiées ; Aploa ornata (Fairmaire), Aptinamimus microrrhabdus (Alluaud). Aptinus alpims 
Dejean et Boisduval, A. bombatdus (Illiger), A. dísplosor Dufour, Brachinus apicalis Erichson. 
B. crepitans (L.). B. quadrimaculatus Dejean, B. tetrastigmu Fairmaire. Crepidagaster 
bimaculata Boheman, C. insularis Deuve et Mateu. C. peyrierasi Deuve et Mateu. C. 
protuberatü Basïlewsky, Masia.x thermarum (Stevens). Metabrachinus fasciaticallis (Fairmaire). 
Pheropsòphus fastigiatus (L.), P. goudoti Dejean, Styphlomerus impressifrons (Fairmaire), S. 


quadrimaculatus (Fa i rm ai re). 

Brachinus tetrastigmu Fa i rmairé (fig, 156} 

Abdomen de type brachinidien. Tergite VIlí invagíné 
sous le VII. mais sans apophyses antérieures. Tergiles VI 
et VII eux-mèmes íaiblemeni télescopès dans le précé* 
dent. Tergile IX indistincl* seuis s'observem düfsàlemenl Ees 
deux conduïts sdérifiés pour Lècacuation des chamhres 
d’explosion des glandes pygidiales. Kaee ventrule pubes- 
ceníe mais sans particularités. Ventrites Ml et IV íusiom 
nés, sans Itgne de suture visibfe ou loul au plus quelques 
traces latérales. Ventrite VíI pas plus allongé que les 
precedents. 

Termina]Sa, Genitalia épi tòpiques, à gonopore secun- 
daire ouverl en arrière du segment VIE1. entre les gonopodes 
IX. 

Latérotergites VIII contigus, formant un arceau abdominal 
transversa chacun avec une apophyse anléneure subcarrèe 
peu scïérifée. 


Latérotergites JX ventraux, à marge postèrieure arrondie et 
large apophyse aulérieure. 

Gonopodes ÍX diméres Gonosubcoxite eonvexe* lisse, 
arrondL à peine peine plus long que large, Gonocoxíle en 
onglet recourbe ètroil, à marges parallèles. Pas d’organe 
bisétulè subapical dèveloppè. 

Pas de gonopodes VIII. 

Ventrite X très dèveloppè* bien sclérifie et maní fes tement 
tnlobé. Les Eobes externes som dans i'exacte contin ui té des 
latérotergites ÍX et sont pour cette raison interpretés comme 
des latértatergites X. Le lohe ínteme* plus large, est interpréie 
par sa position comme le coxosternite X Pas de spiculum 
genitale distinei. 

gèniíates* Oviducte comm un situè à l’exlrè- 
mité anlèneure du vagin. Peribursa peu dèveloppèe, Sperma- 
thèque siíuéc à la base de l'oviducte, avec un diverti' 
cul us duc tus et un réserYüir transversalement ridé et sur* 
monté d’une glande annexe assez pelite, Vagin recourbè en 
« S 
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FíG. 146-148 — Gemtulia femelles des Brachinidae 
147 : Apíinomimus microrrhobdus (ÀJIuaud). 


'mate eettlfüHü of Rrachinidae}, — 146 : Apbü ornat# (bairmairel. 

I4X ídem. eononode et latèroiergjte IX (gompads and lat&Qtergtm 




IX L 


Brm hinus crepitans (L . ) 

Abdomen de type brachinidien. Tergjtc VIU iuvagjné 
de moitíè sous le Vil, Tergdes VI ei VU un peu allonges et 
plus forlenienl sdérifiés. Tergite IX absent* les canaux 
évacuateurs des glandcs pvgidiales contigus medio- 
dorsalemenl Face ventrale pubescente. Ventrites III et ïv 
fusionnés, avec une ligne de suture peu perceptible, visible 
cependant sur les eòtès, Ventrite VII pas plus allonge que les 
précèdents, 

Terminolia* Genitaïía èpitopiques, à gonopore secon- 
dairc ouvert en arríère du ventrite VIII. entre les gonopodes 
IX. 

Latérotergites VIU bien sclenfies, contigus mais separes 
par une ligne médiane rnembraneuse Chacun prolonge en 
avant par un large et court lobe apophysaire. 


i.atèrotergiies [X à marge posíérieure arrondie et apophyse 
anléricure en large lobe. 

Cionopodes IX diméres. Gonosubcoxiie lisse et convexe. 
neilement plus long que large. GonoMHt.il e en onglet eiroil a 
bords paralléles. Pas d'organe bísètulé visible 
Pas de gonopodes VIII. 

Venlrite X irilobe mais tres peu sderffife prolonge en avant 
en un repli membraneux qui forme une peribursa caractem- 
tique sur la face dorsale de la base du vagin. 

I aies gèmtaies. Vagin assez. long ei ètroíL membruneux 
inerme, avec une irace de peribursa seulemeru sur la íuce 
dorsale Oviducie dans le prokmgemcnl du vagin. Sperraa- 
thèque insèrée au sommet du vagin, sous t apeci d un assez 
Ions diverticule vermiforme. lisse, avec une glande annexe 
msèrèe au liers basak Pas de diverticulus dut ius à la base de 
la spermathèque Cana! elférent de ki glande long ei tin. 


Scturce. MNHN, Paris 
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Fra, 149-152. Genitalia femelles des Brachmidae í femak gmimlia of Brachinidae) - *49 Stvphlomems quadritnüculam 

(Fairmaire). 150 : Crepniügasrer pranéerata Basilewsky, 151 Aptinomimup nucronhàhdas (AEluaud). 152 

fdem. détail de la spermathèque ct de sa glande annexe (detaih of (he spermalheca wilh its appmiiéd gland ). 
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Aploa rirnata (Foirmaire) (fia. 146, 163, 1641 

Abdomen comme les espèces préeétientes. Ligne de stiture 
des ventrites lli et IV visible sur loute sa longueur bien que 
peu dislincte. 

Terminatia. Genitalia épilopiques, à orifice genital ouvert 
en arriére de l’urite VIII. entre les gonopodes IX. 

Latémtergítes VÍII et IX, et gonopodes, comme les espèces 
prècédentes, , r 

Ventrite X distinctemcnl trílobé. Laterotergites X (lones 
ex ternes) daus le prolongernení des latèrotergites ÏX. Coxos- 
ternile X prolongé en avant par un spiculum genilaie large et 
peu allongé, qui forme le toit de la peribursa. 

Votes geni tales. Peribursa dèvdüjjsée, forma nL une très 
dislincte « eorbeiile » aux extrémitès latérates etTííées Vagin 
membraneux inerme non replie en « 5 L oviducte commun 
situè dans son prolongernent Spermalhèque insérée a ta base 
de foviducie, avec un assez court mais tin dh eniculus ductus , 
et un réservoir à paroís transversalement plïssées, volumíneux 
et allongé, plutòt étroit, avet: une glande annexe situèe au 
tiers apical. 


Aptinomitnus microrrkahdus (ÀJltiaud) (fïg, 14^, 151, 152) 

Abdomen de type brachinidien, Le lergite VIII invaginè de 
moitiò sous le VIL sans apophyses dístínctes, mais la marge 
antéríeure coudée en « V ». Tergítes V, VI et VII lortemenl 
sdéritiés, Je Víl un peu plus long que les precedents, Les 
ventrites 111 et IV soudés, mais la ligne de sulure eífacée 
médianement. Ventrite VII pas plus allongé que les prece¬ 
dents, 

Termimitia. Genitalia épitopiques, Les te rm in alia comme 
chez les espèces précèdentes, le ventrite X sclèrífie el trílobé, 
le sternite X prolongé en avant en spiculum gerntale, 

Vaies gènitates Vagin de petites dimensions, Poviducte 
commun au eontraire volummeux. Peribursa non dísúncte- 
ment développée, Le vagin membraneux inerme, faiblemcnt 
recourbè en «<.&», l’oviducle dans son prolongernent. La 
spermathèque insérée à la base de ! oviducte, avec un 
diverücuhs ductus. Réservoir à paroís transversalemenl plis- 
sées, avec une glande annexe. 


Styphlomerus quadrimambtus (Fairraairé) (fig. 153) 

Abdomen de type brachinidien, comme les espèces prèce- 
dentes. Tergite VIII invaginè de moilié. Tergiles VI el VII 
sdérïfïés et faiblemem allongés, Face ventrale pubesceme T à 
ventrites III el IV fusj.onríès, la ligne de suture seulemeru 
perceptible sur les cotes. Ventrite VII à peine plus long que le 
VI, mais sa marge postèrieure nullement arrondie en demi- 
cerde, 

TerminatU Genitalia épilopiques, à gonopore secondaire 
ouvert entre les gonopodes. m arnère du venLrile VIU. 

Laiérotergites Víll soudès, formant un arceau ven!ral, 
mais la ligne de suture médiane bien dislincte. Chaque 
lalèrolcrgúe prolongé en avant par une apophyse bien 
développée. à peu près aussi longue que large, à sommet 
arrondi. 

Lalèrotergites IX très característiques, leur marge poste- 
rieure dílTérenciée en une palcite lobulaire bérissee de moins 
d une diraine de forte soies rígides aligrtéès en évenlail. 
Apophyse antèneure, formée par rétíremem de l'antecosta, 
ires développée, à extremilé quadrangulaire, 

Gonopodes IX dimères. Gonosubcoxite arrondí et lisse, 
plus long que large. Gonocoxile en onglei recourbe à bords 
à peu près pamllèles. Organe bisètulé très petil. 


Pas de gonopodes VIU. Ventrite X non sclérifiè en 
arriére, prolongé en avant en un long el fort spiculum 
genitale. 

Voles géniíales- Vagin membraneux, emouré à sa base par 
un ou deux replis qui formeiit une netie peribursa. Oviducte 
étroit, situè à rexLrémitè antérieurc du vagin, Spermathèque 
ventrale. insérée non loin dc la base de f oviducte, so us la 
forme d'un assez long diverticule vermiforme, à parois lisses. 
avec une glande unnexe au tiers apical. Canal efferenl bn et 
étroit à la basc, bliforme, plus épais dans la moitié apicale à 
proximitc de la vésicule sécrétoire. 


Styphlomerm impremfrons (Fairmaire) (fig- 155) 

Abdomen presentant les mèmes característiques que fes- 
pèce prècèdente. Tcrgíte VI cependant assez peu sclérifié. le 
VI1 bien davantage. Tergite VIU, de moitié invaginè, avec 
une dislincte ligne médiane membranense. 

TerminaUii égalemcnt comme fespèce precédente avec en 
particulier la dSiïèrenciation très remarquable des latéroter- 
gites IX en palettes munies d fc une dízainc de soics ngides 
dressèes e n è ven tai L 

Ventrite X prolongé en avant en un net spiculum genilaie 
sous la forme d'une baguette sdèribéc. 

Voies génitales avec le vagín non entouré d'une peribursa 
basale. Oviducte commun plus court, Spermathèque de meme 
type, avec un diverticule vermiforme à parois lisses ei une 
glande annexe à canal efïércnt Ün à la base. plus épais vers le 
sommet. près de la vésicule sécrétoire. Pas de diverticulus 
ductus basa!. 


Phcrapsophus goudofí Dejean (fig. 161) 

Abdomen à lergite VIU allongé mais non invaginè sous le 
VIL avec cependanl deux très largcs mais couries apophyses 
antèríeures, Tergites V, VI el VII sclérífies, le VII plus allongé 
que les precedents. Pas de lergite IX visible puisque les 
cíinuux évacuateurs des glandes pygtdiales sont contigus de 
part et d'autre de la ligne médiane, Face ventrale non 
pubescente, à ventrites III et IV lusionnés, la ligne de suture 
seu tement percepLíble sur les colés. Ventrite VII pas plus 
allongé que les precedents. 

Terminatia. Genitalia épilopiques. à gonopore secon- 
dairc ouvert en arriére du ventríLe VI1L entre les gonopodes 
IX. 

La tèrotergites VII! soudés l’un à fautre, mais^la suture 
médiane bien visible. Chaque latérotergite prolongé en avant 
par une très forte apophyse quadranguiaire, aussi longue que 

lar é e ‘ ü , , L . r. 

Lulérotergiles IX el gonopodes IX sans partí cu lan tes. Pas 

de gonocoxites VIII 

l 'oies génitales. Peribursa très développée. formant unc 
sorte de eorbeiile basale. Vagin très long et étroit, tubulaire et 
coudè plusicurs lois, prolongé par l’oviducte commun. Spcr- 
maihèqne lisse. le conduït canaliforme, puis fexuèmité 
apicale dilatée et bilobèe. À la base de ce renflcrnent 
cordiforme s insère le fin el long canal cfferenL de ta glande 
annexe. 


Pheropsophus fastïgiatm (L.) (fig, 160) 

Proche de fespéce prècèdente, ta peribursa ègalement 
développée, mais le vagin très court Spermathèque à extré- 
mitè renflée cordiforme, avec une glande annexe 


Soürce. MNHN. Pans 
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Fíg. \ 53-156. — Genitalia femelles de Braehímdae (female genitalia oj Bravhmdaej 153 : Styphtomems qua(kimac$utu& 
í Faírniairek vu c ventrale (ventr&í viewj, 154 Idem t vue dotsule (dorsal vigw), 155 : Styphlomerus imprçjsifrons 
(Faimiaire). 156 : Brachinus tetmstigma Fa i mi ai re. 


Aptinus alpinm Dejean et BoisduvaJ (fíg. 157) 

Abdomen de type brachinidien, le tergite VIlï cependam ú 
peine invagíné sous le VTÏ. Tergites V T VI et VIII plus 
sdérifiés ei un peu plus allongès que les precedents Tergke 
IX absent. Canaux evacuateurs des glandes pygïdiales conti¬ 
gus de pari el d’autre de la íigne niédiane. Face ventrale 
pubescente. ii ventriles III et IV sondés, avec une ligne de 
suture peu perceptible mais visible, reclliigne, Venirite VIl 
pas plus allongè que les precedents, 

Terminalia, Genitalia ép\ tòpiques, à gonopore secondaire 
ou ven en arrïère du venirite VI í. entre les gonopodes IX 


Latèrotergites VIU contigus, separés médianement par une 
[igne membmneuse, 

LaLèroíergjtes IX rappèkint ceux de Styphlaments, mais 
moins diiïérenciès, à marge postérieure bordée par un 
aügnement de soies, 

Gonopodes IX diméres, Gonosubcoxites IX de petite taille, 
eepemianl un peu plus longs que iarges. Gonocoxites cou ris, 
en onglets subtriangulaires. 

Pas de gonopudes VUF 

Venirite X trilobè mais membraneux, a coxosternum 
sdèrifiò en avant et élirè en baguerie pour Tonner un spicuíum 
geniíúie. 


Soürcé . MNHN Pans 
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Flg, 157-162 Genitalia femelles des Brachinidae / temut? geiiitalia of Brachinidae). — 157 : Apamis alpinus Dejean el 
Boisduval, 158 Mdahrachinus fusciattcollis (Fairmaire). 159 ídem. gonopode et latérotergile IX (gunopod and 
latemiergite IX). 160 : Pheropsophus fasiigialus (L.| — 161 : Pkerop.wphu.s gqudpti Dejean. 162 : Bmckinus 
c re pit uns IL·l- 


Voies génitates reniarquabies par 1e ires Tort dévdúppe- 
ment de la períhursa* et au eomraire Taspect rudimentaire 
du vagin, caché dans k fond de la h eorbeílle péríbur- 
sale ». Spermathèque ègaktnent remarquable, avec un très 
fm conduït blifonne qui aboutii à une capsule mefflbra- 
neuse vèsiculaire, à parois lisses t à la base de laquelle 
dèbouche la glande annexe. Celte-d avec un canal efTérent 
fin à h base, épais au sommei. Un divetiiculus apicaí 
dèbouche à l'extrèmité de la capsule membraneuse de la 
spermathèque. 


Aí etabrachinus fasdaticçllis (Fairmaire) (fig.. 158) 

Abdomen dom le deniïer segment apparent d orsa Iemen L 
est reprèsenlé par la moiüè postérieure du tergite VIII 
Terdtes VI et VII íbrtemenl sdèrifïés et pubescerUs, Ter¬ 
gite" VIL plus allongè, Tergite VIJ1 sans apophyses anté- 
rieures. Tergite IX absent car les sdérites en gouttière 
evacua teurs des chambres d'exptasion se rejoígnent médiane- 
ment. Face ventrale à ventrítes 1H el IV soudes, avec 
une ligne de suture efïacèe au mi lleu Ventríle VII pas plus 


Source : MNHN. Pans 
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Fig. 163-164. Gemtalia femelles des Brariíinidae (fe/nale genitalia oj BrachmidaeL — 163 ; Aptoa arna ta ( Fairnjaire). 
164 : ídem, détail de la spermathèque et de sa glande annexe (detall of the spemmtheca with its appendcd gland). 


allongé que les precedents, mais arrondi en are de cercle en 
arriére, 

Terminaíia. Genitalia épiíopíques, à orificc genital ouvert 
en arrière du segment VJ1L 

Latérolergites VIIï fortement sdèrifiès, séparément arren¬ 
dis en arriére et separés par un ehamp membraneux médian. 
Pas d'apophyses antèrieures. 

Laterotergites \X assez peu sdèrifiès, protóagis en avant 
par une apophyse lobée. Gh amb res d'explosion des glandes 
pygidiales en position dorsale au dessus de Torifice anal. 

Gonopodes IX dimères. Gonosubeoxite presque aussi large 
que long, Gonocoxíte de mèmc longueur. en onglet assez 
étroit. Un organe bisètulé de tres peute tai He. 

Pas de gonopodes VIII Ventrile X mm la torme d'un 
sclénte glabre bíen distí net, se rétrccíssant vers l'avant en 
court « spieulum 

V.oies geni tales. Genitalia internes de ires petites dimen¬ 
sions. Feribursa basaJe modercmenl dévdoppèe, surtout sur 
la faee venlrale. Vagm membraneux inerme, allongè, re- 
courbé en « S », pro! on ge a son extremí té ante neu re par 
Foviducte commun. SpercnaUièque insèrèe sur la base de 
Toviducte, avec un long el èfroit dïverticulm duc tus à son 


insertion. Reservou assez volumineux. transversulement 
plissé, muni d une glande annexe. 


Crepidogüster protuberatu Basrlewsky (fig 77) 

Abdomen dont la plus grande largeur est situèc bien après 
le milieu, au niveau du segment VI. Le dernier segment 
apparent sur la faee dorsale est la marge postèrieure du 
tergite VIII. íequel est modérément pubescenl el prolongé en 
avant par deux apophyses umlobees assez couries. aussi 
larges que longues, Tergítes V, VI et VII sdèrifiès, plus longs 
et surtout plus larges que les précèdems, leur surface 
pubeseente, Tergite VII mvaginé dun tiers de sa longueur 
sous Je VI. Tergite ÏX réduit et peu sdérifié, rudimentaire, 
Face venlrale avec les ventrites III et IV totalement fusionnés, 
sans trace vtsible de suiure Ventrite VII à bord postèríeur 
arrondi en arc Je cercle, mais pas plus long que les ventrites 
precedents. 

Termïwlïü. Genitalia atypiques : latérolergites V11 L non 
joíntifs mais entrecroises. orifice genital situé en arnère du 
ventrile VII, au niveau des champs segmentaires VIII el IX 
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Latérotergites VIII très dist inclement entrecmisés, te gau- 
che recouvrant venLraífement le droit, Chacun prolongé en 
avant par une apophyse foliacée peu sclérifiée. 

Latèroiergítés IX vèúuixs et à peine sdérifiés. Gonopodes 
IX égalemenl rudimentaires, entrecroisès. 

Pas de gonopodes VílL ni de ventrite X visibles. 

l'o i ex génihdes* Vagin membrancux el püsse. inerme, 
terminè à son extrémitè antèrieure par le débouchè de 


l'oviducte eommun. A la base de l'oviducte mais sur la íaoe 
ventrale, débouchè le conduït, assez èpais. de la spermathè- 
que Ce conduït, brusquement rètréei. est prolongé par un 
diverticule riltforme, tandis que peu avant ce rélrécíssement 
est insèrèe la capsule. tisse et píriforme. 


Amphízoídae 

Fig. 56-58 

Farnille monogénérique appartenant aux Hydradephaga. mais moins modifiée que beaucoup 
d'autres par la vie aquamyue, Quelques espéces vivent dans la région Néarctique, deux autres ont eté 
découvertes en Chine eontinentale. 

Le postabdomen des femelles est remarquable par la réduetion du médiotergite IX, devenu 
vestigi al (le médiotergite IX esí tota le ment absent chez les autres Hydradephaga), et par la présence 
d'une pkique sous-géniuile véritable, qui serait formée par une fusïon seeondaíre des gonopodes VIII 
(Deuve, 1987b). Les gonopodes IX sont monomères comme chez tous les Hydradephaga : 
gonosubcoxite et gonocoxíte som fusionnés, Les voies gènítales sont dédoublées, il y a deux orifices 
génitaux. La partie dorsale des genitalia montre Texistence d'un sctérite heiminthoïde entre la base de 
Toviducte el ce qui pourrait hien ètre une spermathèque. 


Espèce étudiée : Amphizoa molem Leconte. 


imphizoa insolens Leconte (fig, 56 à 58) 

Abdomen de Lype nèbridien, Tergite VIII düTèrendé en 
« pygidium » non con ve xe cl peu sclérotmise, pubescenL qui 
ferme dorsalement l’extrémité abdominals. Un fin sillon 
niem braneux divise médianement ce tergile. Tergite VII 
indificrenciè. Tergite IX vestigial, peu visible et à peine 
sdérotinisé. 

Ventrite ll sans triangle inlermètacüxal. Venirites líl et 
[V soudès, separés par une ligne de suture faiblement 
sinueuse. Ventrite VII dilaté en arriére, « portant » !e postah- 
domem 

Tcrminalia. Genitalia épïtopiques. à orifice gènitaie. dèdou- 
blc, semblant en apparence situè au niveau du 9 C segment. 

Latérotergites VIU non contigus, separés mèdianement par 
une zone membraneuse. Chaque latèrotergite avee une brge 
mais courte apophyse antèrieure de forme (rianguiaire; leur 
extremi té postérieure aminde en pointe. 

Latérotergiles IX foriement dévdoppés, se rejoignant 
presque dprsalement et, à ce niveaLL leur pointe poslérieure 
un peu dilatée en lobc pubescent, Glandes pygidiales 
assodèes à ces latérotergïtes excusés d'une gouttière à cel 


endroit Apophyses antérïeures simples et larges, assez cour¬ 
ies. 

Gonopodes IX monomàres. Gonosubcoxites et gonocoxi- 
tes fusionnés, sans trace de suture, régulièremenl ami nets en 
pointe en arriére. Gonocoxíte lerrninc à l'apex par une touiïe 
de soies sensorielles et non par un organe bisètulè comme 
chez la majorité des Adephaga terrestres, 

Gonopodes VIII íusionnés en une plaque sóu$~gèmtale 
mèdiane. coaptée a ta Face ventrale des gonopodes IX 

Voies genitales mont ran l deux parties sèparèes topographi- 
quement dès leur base, II y a donc deux orifices. dont seul le 
plus ventral correspon d au veritable orifice de pon te. 

Partie ventrale : Ovíducte ventral, large, coudé à sa basc en 
une plicature très caraciéristique. Vagin large, court, niem- 
braneux, prolongé cn avant par un long rètrécissement, tendu 
par un sclèrite íi li forme et terminé à son extrémitè par une 
poc he ogïvoïde plissée. 

Parlte dorsale très volumineuse, deux fois plus longue que 
la pànic ventrale, semblani correspondre à un rèservoir 
membraneux hypertrophié. Aux deux-tiers apicaux on peut 
observer la glande act^ssoire proprement dite. avec un canal 
collecteur unique. 


Trachypachidae 

Fig, 165-166 

Répartition díscontinue : le genre Trachypachus vit dans les regions circumpolaire Arctiques, 
le genre Sysíolosoma dans les regions austral es de lAmérique du Sud (Chili). 

La monopbylie de cette farnille est possible mais non certaine. En revanche, Fensembk 
Trachypachidae + Hydradephaga serait monophvlétique (ef. p. 93). 

L'abdomen est de type nebridien. le médiotergite VIíl peu dílTérencíé, pas plus sclerifiè que les 
precedents mais recouvrant le postabdomen. Le médiotergite IX esl encadrè par deux « lohes 
paratergaux » saillants qui seraíenl des formatibns latérolergales (fig, 166). 


Source. MNHN, Paris 
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Fiü. 165-166. — Genitülia femelles des Trachypachidae (female genitaUa of Trachypachidae). 165 : Systoiosoma brexe 
Solier. • 166 : Trachypachus inermis Motchoulsky. 


L’oviducte est ventral et Ie vagin montre. après traitement à la potasse, un feutrage de 
canalicules de glandes tègumentaires sécrétrices (fig. 131). Un fin sclériíe helminthoïde sépare 
l’oviducte de la capsule de la spennathèque et renforce ce qui semble ètre le conduit de celle-ci. 11 n’y 
a ni glande annexe, ni glande accessoire. mais des fonruitions gíandulaires ditïuses sur la capsule de 
la spermathèque, Aucune trace des gonopodes VIII n'est visible. 

Espèces éiudiées : Sysiolosoma breve Solier, Trachypachus inermis Motchoulsky. 


Systúl&sotna breve Solier (fig, 165) 

Abdomen de Type nèbridien. Tergile VII índiíTérenciè, 
semblable ull\ precedents, Tergile VIU índivis, pas plus 
seierotinisè mais fermant dorsalemení l'extrémilé posíerieure 
de l'abdomen, Tergite IX développè. avec indivíduafisation 
de deux lobes laléraux. Venir i tes sans particular! té, Le triangle 
intermélacoxal du ventrite ÏI Eres réduit. Ventrites III et IV 
soudés, leur délimitation marquée par unc fme ligne de 
suture, 

TerminaUa. Genitalia femelles èpitòpiques, à gonopore 
secondaire situè en appa renec au níveau des gonopodes IX 

Laterotergiïes VIU sèparémem arrondb en arrière avec 
chacun quelques soics margina les, Chaque latérotcrgite avec 
en avant une étroite apophyse recourbèe vers lextérieur. 
simple, à extrémilé nan bilobée. 

Lalérotergites IX peu différenciés, à peu pres aus si longs 
que larges, faibíement pubeseents. Le bord posiérieur arrondi 
en demi-cerde. Un large apophyse antèrieure à extremítè 
simple. 


Gonopodes IX monpmères, Gonocoxke fusionné au go- 
nosubcoxke, allcmgc en onglet digitilbmie. Pas d'organe 
bïséiuié subapical (visible en revancbe chcz Trachypachus 
inermis Motchoulsky et appartcnant donc au plan de base des 
Trachypachidae). 

Pas de gonopodes VIII visibles. 

Toies gèrntaies. Vagin inerme, dilatc en une large poche 
ovala i re formant bourse copula irice. moins de deux fots plus 
longue que íarge. Oviducte ventral. Spermathèque à capsule 
digitíforme armelée* son conduit long et ètroit, membraneux, 
souíenu sur tcrnte sa longueur par un fin sclérile liliforme. Pas 
de glande à réservoir, mais quelques canalicules visibles sur ja 
capsule de la spermathèque, d’autres plus numbreux en 
toulíes sur te vagin 

Trachypachus inermis Motschoulsky (fig. 16Ó) 

Mèmes earactèrcs que Sysiolosoma breve Solier, Bourse 
copulatrice vagmaïe moins volumineuse. Un organe bisètulé 
pres de l apex des gonopodes IX. 
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Omophronidae 

Fig. 167 


Famille monophylétique reprèsentèe par un seul genre, Omophron, ou par deux si 1 on retienl 
le genre voisin Phrator. Une païre de glandes inèdites est située sur les membranes péntrémales du 

segment VI. . . 

L'abdomen est de lype nébridien, le médiotergite VII nullement difterencie. le mediotergite 
VIII à peu prés de mème taille que les précédents. Les gonopodes IX sont monomères, mais 
gonosubcoxite et gonocoxite sont dístincts. Les gonopodes VIII sont visibles. 

Les voies génitales ectodermiques femelles sont remarquables par la présence d un sclètite 
helmmthoïde entre l’oviducte et la base de la spermathèque, occupant en quelque sorte la position de 
l’apophyse vaginale des Paussidae. Une glande accessoire est situèe sur la face dorsale du vagin. 


Espèces étudiées ; Omophron limbatum (F.), O. variégatum Olivier, Phrator gramlidïeri (AJIuaud). 


Omophron variégatum Olivier (fig, 167) 

Abdomen de lype nébridien. Tergite VII indifTérendè. de 
mème forme et taiíle que les precedents, Tergde VIII femïanl 
dor salem en t rextrèmité abdominale. mais I ui-mème peu 
diflerenciè, beaucoup plus large que long, à peu pres de mème 
laille que le tergite VII, pas davantage sdérotinisè* indivis, 
cependant proJongè en avant par deux apophyses simples, 
ètroítes, à peu prés deux lbis plus longues que larges, 
Quelques soies èparses sur ce sclérite. Tergite IX assez 
dèvdoppé bien que peu sdérotinisé, à bord postérieur 
arrondu sans mdíviduaïisaüon de lobes latéraux. 


Face ventrate avec le triangle mtermèmcoxaí du ventrite 11 
rèduït Ventrítes ÍI1 el IV soudès, separés par une firte ligne 
de suture visible seulemenl dans la règion médiane. Deux 
courts apodèmes lobulilormes., dirígès vers I avant à proxi- 
mite de ce sillon* à hauteur des cavitès cotyloïdes des 
meiacoxae. Dífférenciation de courls mais larges apodèmes 
latèraux près de la membrane péritrémaie, au niveau des 
antecostae 4-5, 5-6 et 6-7, 

Une giande a réservoir très remarquable (uutapomorphie 
des Omophronidae) dont rorifíce débouche daus la mem¬ 
brane péritrèmale du 6* segment, cnntre le bord lateral du 
ventrite VI. 



Hü, !67 Geni tal ia femelles de (feniale genitaiiü of) Omophron variégatum Olivier (Omophronidae). 


Source. MNHN. Paris 
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Termmaüa, enitalia épitopiques, à gnnopore secondaire 
situé en apparence sur le segment ÏX. 

Latérotergites IX peu diíTèrenciès et peu sdérotinisés, 
glabres, prolongés en arrière par une large el simple apo- 
ptiyse. 

Gonopodes IX de type monomère. leurs deux compo santes 
fusionnées mais disiincles. Gonosubeoxites IX courls el 
larges, glabres ; gonocoxites plus étroils* en onglet deux íbis 
plus long que large, glabres ègalemenL avec un organe 
bisétulé subapicab 

Gonopodes VIII visibles sous la l’orme de deux baguettes 
sdémtmisées, à extrem i té arrondie, soudées, m ais non fusion- 
nées, à ta base de la fa ce ventrale des gonosubeoxites IX- 

Pas de ventrite X visible. 


Votes gènitates avec un oviducte ventral T une glande à 
réservoïf isolée sur la face dorsale du vagin* une spermathè- 
que dèboucham dans [extrémité apicale, antèrieure. du 
vagin, donc entre Toviduete et la glande. 

Vagin en deux parties ; une partie basale large, membra- 
neuse, inerme ; une partie apicale plusètrotie. formant bourse 
copulatriec, reeourbèe en crosse el renforcée par un sclérite 
fïlïforme fortement sclérobnisé À r extrem i tè de ce sclérite 
débouche la spermathèque. quí se presente cotnme un fin tube 
filíforme, à peu près de méme longueur que lensemble du 
vagin. 

Glande à réservoir avec un canal clTèrent court et fin; 
réservoir plus de deux fais plus long que large; un canal 
collecteur. 


Nebriidae 

Fig, 168-191 

Famille composée de nombreux representants qui tous vivent dans la région Holarctique, à 
Pexception de l'espèce Natiokasis chaudoiri Kavanaugh &. Nègre, récemraent décrite du Brésil. La 
monophylie du groupe est vraisemblable (morphologie des organes protibiaux de toilette, des 
coxostyles, des voies gènitales ectodermiques), mais resterait à démontrer de façon rigoureuse. 

L’abdomen est de type nèbridien bien caraetérisé. les apophyses des latérotergites VII i sont 
biiobées dans ie plan de base de la famille (autapomorphie), à l’exeeplion importante de l’espèce 
sud-amèricaine Notiakasis chaudoiri, qui appartient peut-ètre à une famiLle partieulière. 

Les gonopodes IX sont dimères, les gonosubeoxites généralement bordés d'une façon 
caractéristique par une rangée de soies sur leur marge apicale (fig. 169. 175, 176, 178, 186, 189). Les 
conduïts génitaux internes des femelles sont partiellement dédoublés. 11 n’y a qu’un seul gonopore, 
mais le vagin montre deux parties distinctes. La moitic dorsale présente une bourse copulatrice 
indépendante sur laquelle est fixée la « spermathèque ». La moitié ventrale supporte I’insertion de 
l’oviducte eommun et possède sur sa paroi un sclérite helminthoïde. 

II est interessant de noter les siniiíaritès que présente ce type de genitalia avec ceux des 
Hydradepbaga, En particulier, on remarquera que !e sclérite helminthoïde se retrouve chez les 
Hydradephaga, chez les Trachypachidae, chez les Òmophronidae et chez les Nebriidae. Cet ensemble 
serait-il monophylétique ? Rien actuellement ne s’oppose à cette hypothése. mais d’autres arguments 
seront nécessaires pour la conlirmer ou rinftrmer. 

Espèces étudiées : Eurynehria compíanaia (L.). Leistus cons t ric tus Schaufuss, L. rufomarginatus 
Dijftschmidt, Nehria alzonaí Deu ve & Ledoux. N. brevicollis (L.) N. hellwigi (Panzer). N. 
macrogçna Bates, Natiokasis chaudoiri Kavanaugh & Nègre. Notiophilus aqugticus (L.). .V. 
biguttatus (F.), N, pusillus Waterhouse. N. rufipes Curtis, Opisthius richardsoni Kirby. 
Oreonehria microcephala Daniel, Paropisthius davidi (Fairmaire), P, indicus (Chaudoir), 
Pelophifa boreal is (Paykull). 


Nehria müerogona Baies (fig. 168 ) 

Abdomen de type nèbridien. Tergíie Vlíl formant « pygi- 
dium » f d peine plus allongé que les precedents, el arrondi en 
arrière pour lermer dorsalemenl rextrémité abdominale, 
Tergites VI. VI1 et VIIï d peine invagmés sous le précédent. 
Pas d’apophyse iTattache musculaire, Tergiíe IX développè. à 
extremi té posièrieure arrendis. Face ventrale sans partícula- 
ritè, les veuirites IEI et IV soudès, la ligne de suture 
superfidelle mais visible sur toule sa longueur. Le ventrite 
VII ditatè en arrière. « portant » le postabdomen. 

Termtnatia. Genitalia èpitòpiques, à onfice gèniml dèporte 
en arrière du segment IX, derrière les gonopodes. 

Latérotergites VIII contigus mais separés J T un de l'auire 
par une ligne médiane membraneuse. Chacun avec siï marge 


posiérieure sèparémem arrondie et bordée par quelques 
courtes soies alignèes. Apophyses antèrieures un peu plus 
larges que longues mais irès dislinetement biiobées. 

Latérotergites IX assez peu sdèrifiés. Bord postéricur 
arrondi Lne apophyse antérieure net tement plus large que 
longue. 

Gonopodes IX monomeres allongès et reguiièrement rétré- 
eïs d’avant en arrière* avec une faible pubescence sur la face 
inteme. Gonocoxite fusionné au gonosubcoxile. Un organe 
bisètulé subapical. 

Pas de gonopodes VIII. ni de ventrite X visibles. 

Voies génifaíes. Vagin tres lòl bifurqué en deux parties. 
Une partie ventrale membraneuse iongue el ètroite. inerme* 
sans sclérite helminthoïde* prolongée aniérieurfement par 
l'oviducLe eommun. Une partie dorsale plus coune mais plus 
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o's.s. 


Fio 168-172, - GeniUilia femelles des Nebriídae ífemate genitaha oj Nebrudac j ~ 168 . Nebria macrogona Bales • 

Nebria hellwiei (Panwr). face vcntrale (yenmii facei. - 170 : ídem, deiail des genitaha intcrne, face ventrale (delati of 
tke internat genitalia, ventral face), — 171 ídem. face dorsale (dorsal face). — 172 : ídem. face laterale t lateral vte*). 


large. plus ou múins dílatèe en « bourse copulatrice », dans 
laquelle dèbouche une «spermathèque ». Celle-ci avee un 
conduït assez large cl une capsule volumincuse, membra- 
neuse, avee de nombreux plis transversaux. 


Nebria hetlwigi (Panzer) (% 169 à 172) 

Abdomen de iype nébridien, Tergite Vïl non diffèrenciè. à 
peine invaginé sous 1e VL Tergite VIIï LLllongè et arrondi en 
arrière* formant * pygidium Tergite IX totalement invaginé 
mais développé, prcsque aussi long que large, sa marge 


posiérieure arrondie en demi-cercle. Face ventrale sans 
partícularités, à vemrites III et IV soudés, mais avec une ligne 
de suture visible sur loute sa longueur Ventrite VI1 dilate en 
arrière, portant le postabdomen 

Terminada, Genitalia épitopiques, à orifice genital situè en 
arrière du segment IX. 

Latérotergites VIH joinlifs à leurs marges anlèrïeures, puis 
très sèparement arroudis à V apex. Chacun prolongé en avant, 
falèralernenu par une upophyse un peu plus large que longue, 
à extrèmitè dístinctement bilobée. 

Latérotergites IX très peu scïérifics. Antecòsta formant en 
avant un lobe assez simple. 


Source . MNHN. Pans 
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Gonopodes IX avec gonocoxite. petit et subtriangulaire, 
situè dans le prolongement du gonosubcoxite, L’tínsercible 
très allongé. Plage membraneuse^et quelques soies alignèes 
sur ía face ventro-éxterne du gonosubcoxite, Un organe 
bisétuté sïtbapical 

Gonopodes Vííl peu selènfiés mais visibles entre les 
gonopodes fX. En baguettes très utlongees. 

Pas de ventrite X visible. 

Voies génitales. Geni talla ectodermiques internes de très 
petites dimensions en proportíon des terminada. Vagin scindé 
en deux partien éomme i] est habitud dans la famille des 
Nebnidae. Partie ventrale avec un Iobe en oreilletle sous- 
tendu par le sclèrite helmmthofde. Partie dorsale en poche 
menibraneuse courte, avec une spermatheque vermiforme 
d’un aspect assez trrégulïer. 


Nebria hrevicotíis (L.) (hg. 173) 

Abdomen de type nébndien. Tergitc VIII fermant dorsale- 
ment l extiemite abdominale, mais peu diíTérencié, pas plus 
long que tes lergites precedents, son bord postèrieur toutefois 
arrendi en demi-cerde et son bord untérieur presentant deux 
très couries expansions apophysaires iatérales, d'aïlleurs peu 
visibles. Tergire )X bien dévdòppé, plus large que long, son 
bord poslérieur égàlement arrondi en demi-cerde 

Face ventrale sans parlicularités notables. Triangle inter- 
mètacoxal du ventrite II reduït. Ventrites III et IV soudès, la 
hgne de suture bien visible, subrectïügnc. V entrí tes IV, V et 
VI munís chacim d'unc pairc de soies symètriques. Ventrite 
VIL à peine allongé et arrondi en demricercle. avec quatre 
soies margina les postérícures 

Termmalía. Genitalia épitopiques. à gonopore secondaire 
ouvert en apparence au niveau du segment IX, entre les 
gonopodes. 

Latèrotergites VIII líbies. non soudès ni méme reliés par 
une membrane connective. sinon a leur base. Chacun terminé 
en arriérc cn Iobe arrondi muni de couries soies marginales. 
Apophyses anténeures dèveloppées. un peu plus longues que 
larges et faiblemenl bilobées. 

_ Latèrotergites IX composí tes : des pluges membraneuses 
délimilent deux ou trois zones sclérihèes Marge antérieure 
dilatée en apophyse largemem arrondíe. 

Gonopodes ÏX presque monomères. Gonocoxite el gono- 
subcoxite partiellement fuSiónnés. la suture cependuni à peine 
visible. Gonocoxite en onglet falcifomie T son sommet ar¬ 
rondi; un organe bïsétulè sutaapícaL 

Gonopodes VIM peu développès, sous la forme d une 
courte protubèrance sdèrilïée à la base des gonopodes IX 

Pas de ventrite X visible 

l'oies gènitales. Oviducte ven traí Vagin composé d’une 
partie ventrale diíalée. en poche et marquée dorsaiement par 
la prèsenee d’un sclèrite hdminthoïde; eL d'une partie dorsalc 
sensiblement de mème volume, dans laquelle dèbouche la 
spermathèque, Celle-ei de grandes dimensions, temimèe à son 
exírémilè apicaíe en une poche ovoïde è paroís annelées. Pas 
de glande visible. 


Sebria alzonai Deu ve el Ledoux (hg. 174) 

Abdomen et terminada avec les mèmes caractéres généraux 
que chez les espèccs précédentes. V entri tes IV, V et VI munís 
d’un groupe de troís à cinq soïes de chaque còlè de leur ligne 
de symèlrie. Ventrite VII avec seulement deux soies près de la 
marge apiçalc. Latèrotergites VIII accolçs l’un à l’autre. Yoies 
géni tales sans íbrmations glandulaires appa ren tes, ma is avec 
une spermathèque volumineuse, digitíforme à paroi transver- 
salcrocm plissèe. Vagin avec deux parties bien séparèes ['une 
ventrale dans laquelle dèbouche rovïducte, avec un sclèrite 


helmmthoïde bien visible et une nette ligida basalis, Pautre 
dorsale, moms volumineuse, dans laquelle dèbouche le 
conduït de la spermalhèque. 

Eurynehria compíanata {L ) 

Abdomen de type nèbridien. Tcrgitc VIII fermant dorsaie¬ 
ment l’extrèmité abdominalc, cependant peu dilTérenciè, de 
dimensions voisincs de celles des tergites precedents. Pas 
iTapophyses anténeures. Tergitc ÍX assez grand. simple, sans 
lobes latéraux, a extrémitè obusément angulée mals arrondie. 

Face ventrale sans parLicularités notables. Triangle inter- 
mctacoxal du ventrite U réduii. Ventrites II et III contigus 
ma is separes par un long sillon transversal continu. Ventrite 
VII dilati et règuïièrement arrondi en amère 

Terminaiia. Genitalia èpitòpiques, à gonopore secondaire 
ou ven en apparence au niveau du segment IX t entre les 
gonopodes. 

Latérotergites VJU non soudès, sèparès par une membrane 
mèdíane; leur bord postèrieur subdroit, avec quelques soies 
marginales, Apophyses antérieures grandes el larges, dislinc- 
tement bilobées. 

Latérotergites IX simples, peu diffèrenciés, à bordure 
postèrieuro arrondie. Marge antérieure plus lortement 
sclérihèe, avec un apodème laiéral courl. 

Gonopodes monomères très allongés et rétrécis en arrière. 
L nc rangée de soies fortes sur le bord exteraè. Suture non 
visible entre le gonosubcoxite ei le gonocoxite, 

Gonopodes VIII très visibles sous la forme de deux onglets 
simples situés a la base des gonopodes 

Pas de ventrite X visible. 

Votes geni tales. Oviducte ventral. Vagin avec une partie 
postérieure élargie, uussi large que longue, sous la forme 
d une poche memhraneuse inerme; et une partie antérieure de 
méme longueur. plus èlroite, soutenuc par un fin sclénte 
fili forme. Pas de spermalhèque visible d rextrémitè dc cette 
poche. 

Un long reservoir digitiforme. annelé ou du moms à 
membrane transversa Iemen t phssèe, situèe dorsaiement sur le 
vagin à l'exirèmilé antérieure de ia partie basale Des 
canalicules glandulaires èpars sur ce réservoir, un peu plus 
nom breus sur rextrémitè apicale. Pas de canaux col lecteurs. 

Oreonebria mkrocephala Daniel 

Mèmes caractéres gèncraux que Eurynebm compíanata L. 
Gonopodes JX pas vraiment monomères, une zone moins 
sclérotinïsèes sèpare le gonosubcoxite du gonocoxite ; celui-ci 
en onglet recourbé, avec un organe bisétulé subapical. 

Pas de gonopodes VIJI visibles. 

Conduits gènitaux idèntiques, le sclèrite hiiforme present. 

Leistus rufomarginatus Dultschmidt (hg. 175) 

Abdomen de type nébridien. Tergile VíN cependant peu 
diffèrcnçjé. à peine plus long que le tergúe VIL son extrémitè 
postérieure arrondie. Tergitc VII non dtffèrenciè, Tcrgite IX 
invagíné muis développè; simple, le bord postéricur arrondi. 
Une partie des latérotergites IX est visible dorsaiement sur les 
eòtés, donnant rapparence de lobes latéruux du mèdiotergile. 
Face ventrale sans partícularitè. 

Terminada Genitaíta èp i tòpiques, a gonopore secondaíre 
ouvert en apparencc au niveau du segment IX, entre les 
gonopodes, 

LaLémiergUes VIII non soudès, separés par une membrane 
mèdíane, deux fois plus larges que longs, leur bord poslérieur 
frangè de quelques soies. Àpophyse antérieure grande. lalè- 
rale. faiblemem bilobée. 


Source . MNHN. Paris 
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Fig, 173 - 178 . Geniíítlia femelles des Nebmdae (fefnate gemtaha oj Nehnuiae) Nebrta hrevicolfo CM; 1 74 . 

Nehrïa atzonai Deu ve el Ledoixx. 175 : Leistus r uf ornarginalus Duflschmidi -- 176 h oiwphtlus .nfipes Curto* I^l 
ventrale ventral face), - 177 : ídem, íaee klérate droite (rigkt sideP — 178 : Ünstus mMus Duftschmidí. 


Latèrotergites IX simples, peu díffèrenciés, arrondis en 
arrière. Une large apopbyse en avam. 

Gonopodes IX semblant monomères. En fait, le gom> 
coxite séparè du gpnosiabcoxite par un espace un peu moins 
sderotínisè. Cette limile marquèe par queïques soies alignees 
sur íe bord poslérieur, dorsal et venlral du g®nosubcoxiie ; 
Gonocoxite en onglet recourbé. avec un organe bisétulé 


subapicaL mais aussi deux tres petites soiés supplèmentaires 
à l'apex. 

Pas de gonopodes V1B visibles. 

Votes génittdes. Oviducte ventral. Vagin avec une partie 
basale en poohe membraneuse large* inerme : et une partie 
distale plus étroite* recourbéè en plus dmn demi-tour d'hèlice 


Suurce. MNHN. París 
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et temiue pur un sclénte lïliíorme. Une poche membraneuse 
siibsphérique à fextrèmitè antérieure de ce vagin. à lextré- 
mité du sdérirc. 

On voiumíneux réservoir glanduiaire digitiforme* avec 
différenciation d'un asse?. long canal el férem, inséré sur fa 
íace dorsale de la partie basale du vagin. Des canalicuJes 
épars visibles sur 3a membrane transversa Iemen i plissèe du 
reservo ír. 


Lahtm nitidm Duf'tsçhmïdt (üg t i 78 ) 

Abdomen et termmalia emt les mèmes caractéres que chez 
Lelsírn rufomarginarns. mais fes conduïts génïtaux soni bien 
disti nets, 

Votes gènitates, Vagin dilïéreneiè en une tongue poche 
membraneuse assez large, nullemem plissée, à revirérnilé de 
laquelle débouche foviducte commun. DorsalemenL une li ne 
empreinte filiforme reíie ía base de l'oviducle au débouche 
d une gíande, situé pres de la base du vagin Giande avec un 
assez long reservoir digítiforme membraneux, <c annelé }>. et 
un canal diérent plus long cncore. Quelques canal icules 
glandula ires épars visibles sur le réservoir. 


Notiophiías rufipes Curlis (fig. 176-177) 

Abdomen de type nébridiem le tergile VII de nieme lon- 
gueur que les precedents, milíement dïlïérençié- Tergile Vl.11 
pas plus allongé que le tergile VI1, mais anondi en arrière en 
arc de cercle, avec de Irès comes apophyses sur sa marge arué- 
rieure, à peinc distinctes. Tergile IX court, mais large + setèri- 
fié el bicn individualisé. Face ventrale sans partieulíirité. 

Terminada. Genitalia épitopiques, rorifke genital shué 
entre les gonopodes. 

LaLérotergiles VIII contigus mais non sondés, leur marge 
unlérieure prolongée par deux appphyses élroites, l’apophyse 
interne près de deux fois plus longue que rexteme. 

Latérotergiles ÍX peu sçlénfjés, l’amecosLa formanl un 
large lube à extrèmitè arrondie. 

Gonopodes IX dtmères, le gonosubcoxite plus long que 
large, bordé en arnère par quatre (face venirale) ou trois (lace 
dorsale) macróchètes marginaux. Le gonocoxlte en onelef 
courL avec un organe sètulé subapicaf. 

Pas de gonopodes VII3, ni de ventrite X visibles. 

í oies géniUiíes, Genitalia internes prèsentani deux parties 
distinctes se rejoignant à la base dans un vagin unique. Une 
parLie venirale avec l'oviducte et une poche membraneuse 
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Fig. 179-184. — Genitalia femelles des Nebrisdae ifemale genitalia of Nehriidae), 179 Qpisthius rïehardsúni Kirby, face 

venirale {v&Ütwlfacej . — 180 : ídem, face dor&até (dorsal face t. — 181 : /dem, face latémle droile frighi sidej. — 182 
ParopL·tJiius inàicus (Chaudoír), face venirale f ventraf face L 183 : ídem, face dorsale (dormi face) . (84 ; ídem , 

face Li té ral e droite (rigfu lateral side), 
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lobulake doni la par oi dorsalc est marquèe par la presence 
d'un tres tin, maís long scíènte helmlnthoTde. Une partie 
dorsale formant une assez volumíneuse bourse copul&lrice 
dans laquelk dèbouehe une spermathéque membraneuse 
surmpntee. (Tu ne glande annexe. 

Opisíhius riehardsütti Kírby (fig. 179-181} 

Abdomen de type nèhridien. très p roc he par sa forme de 
ceux que fon observe chez les Hvdradephaga. fergiíe VIH 
est le dernier apparenu difTérenciè en « pygidium » atlnngé el 
foftement sdérilïè, la marge postérieure en ogKe. NuUement 
ínvuginèe. son bord postèneur prèsente lateralement deux 
très petites apophyses à peine perceptibles. Tergite VIÏ 
nu üe ment dífi'érencié. semblabk aux precedents. Tergite IX 
bien développè maís transverse, sa marge postèrieure urron- 
die en demi-cercle, Extrèmllés internes des ïaterotergítes IX 
visibles dorsalemem. formam des lobes qui eneadrenl k 
mèdiotergiíe, A ce niveau dèbouchent les eanaux elïérents des 
glandes pyeidiales. Face ventralè sans particülàrité, à venlri- 
Les 1II el ï V sou dés. avec une Ligne de stnure bien visible sur 
loute sa longueur, rectíligne. Ventrite Vil djlatè en arrière el 
portant le postubdomen 

Terminada. Genitalia épitopiques, ú gotiopore secondaire 
sítué en arrière du segment IX. 

Latèrotergites VIII jt>intif& en avant mais separes en 
arrière, clmcun arrendi en lobe, Apophyses antèrieures 
dèvcloppées. en fortes languettes quadrangulaires deux fois 
plus longues que larges, umlobèes. 

Latèrotergites IX ptü scïèrifiès, Antecosta plus forte, avec 
une apophyse antèrieure en lobe arrondi. 

Gonopodes IX monomères. Gonocoxile fusionnè au go- 
nosubcoxile, cel cnsemble allongé et régulièremem ami na 
d’avant en arrière. Quelques soles sur la face inkrne, Un 
organe bisétuíé subapical 

Pas de gonopodes VIII, ni de ventrite X visibles, 

Toies gènitules* Vagin (rés tot bífurqué en deux parties bien 
distinctes. Une partie ventmle prolongèe par foviducte eom- 
iiiun. avec un sdèrite helminthoide bien visible sur la face dor- 
sale, Une partie dorsalc diiïerendce en une enorme poche mem- 
braneuse ò tègumenl ffipè-plissé, avec une plage apïco-ventrale 
sctèrütmiséc. qui est netiemem dèlimitèe A la base de cette po¬ 
che, dorsa Iemen l, s'insére la spermuihèque, asse/. votummeuse, 
à capsule membraneuse avec quelques rides transversales- 


Paropisthius indicus (Cbaudoír) (hg. 182-184) 

Abdomen de type nebridien Tergiie VII indilïerenciè. 
Tergite VIII plus allongé, à bord posténeur arrondi, lermam 
dorsatemem fextrémik abdominale. Tergiïe IX développè 
maís transverse, arrondi en arrière, une partie des latéroier- 
gites visible, dorsaïement. Face venirale sans particularité, k 
venirites III et IV sondés, avec une ligne de suture distincte 
et rectiligne, Ventrite VIJ dilatè en arrière. portant ie 
posta bd ometi . 

Terminalia. Genitalia épitopiques. à. oritice genital sítuè en 
arrière du segment IX, entre les gonopodes, 

Latérotergites VII! presque joinUfs, séparément arrondis 
en arrière, avec quelques fines soies margina les. De fortes 
apophyses antèrieures plus Jongues que larges. unilobèes. 

Latèrotergites IX très peu sclérifiés à Ikxception de l'ante- 
costa, Urte apophyse antèrieure en lobe arrondi asse? large. 

Gonopodes IX monomères, Gonocoxite fusionnè au go- 
nosubcoxite, l’ensemble assez régulièremem aminci davant 
en arrière. avec une zone membraneuse sur la face externe du 
gonosubcoxïte. Un organe bisétulé subapical. 

Gonopoifes VIII présems t developpes en baguettes allon- 
gèes accoiées coiure la face interne des gonocoxhes IX, de 
part el d’amre de rorifice géniíal. 

Pas de ventrite X visible, 

Vok’y génitufes. Vagin distinetemenl scindè en deux parties. 
Une paríie ventrale plus étroite. membraneuse, dans laquellc 
débouche l oviducLe, Sclènte helminthoide vïsibk maís à 
peine perceptible car peu sclénfiè, Une parlie dorsaie plus 
volummeuse. formant une import ante bourse copulatricè 
membraneuse, sans trace de sdérificatíon. Une spermathéque 
de grnnde tàille maís simple, son conduït, régulièremem 
aminci vers la base. est insèré a forigine de celie bourse 
copulatrice, sur la lace dorsaie, 

Paropisthius davidi (Fairmalre) flig, 185) 

Abdomen de type nebridien, Tergite VIH diíïérenciè en 
« pygidium ►> pubescem, toutefois peu convexe, un peu plus 
long que le lergíte VII qui, LuU est índiffèrencié quoíque 
faibkment pubescem. Tergite IX mvaginé mats bien déve¬ 
loppé, son bord postèrieur arrondi. Les deux lobes latéraux 
qui l encadrent som visiblement de nature latérotergale 



Fig. 185. — Genitalia femelles de i fgmale ^enitalia of) Paropisthius davidt Fairmaire (Nebriidae), 


Source. MNHN. Pans 
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Fj g. 186-191. - Genilalia femelles des Nebriidae (female geniíaita of Nebnidael. - (86 Nvtiokasis chaudoiri Kavanatnhei 
g&F ra ? a r n ‘ rae i v .f r T tJa r e) V t ‘£ ! dm ' ^lalémlegauchc f tefi sute}. - m Ukm. face 
Íq/ A /7 8 ? ^ ¥ reah * P f- vkü j 1 ^ íace ventr^le f veníraïfme), - 190 ; ídem, fece dorsalc f^va/ 

191 : ídem, fa ce lateraJe droite (nghí sïdej. J 
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Fdce ventrale sam particularitè. TriangEe mtermétaeoxai 
du ventritc N réduil, 

Terminalui. Genitaliu èpitopiques. à gonqpqce seeondaire 
situé en apparence sur le segment IX, en arrière des 

gonopodes. „ , 

Latèroier gites VUI contigus mats sè pares, non sou des. 
chacun sèparément arrondi en arriere, avcc quelqucs soies 
èparses. Apophyses antérieures longucs el targes, en sítuation 
tatérale T bilobèes. . , , 

Latèrptergilea IX seuiemeni sclerotinïses pres du lergUe IX, 
formant des llobes lalèraux » qui l'eneadreni au débouehe 
des glandes pygidudes. Scléfífiès également au tiíveau de ta 
forLe apophyse antérieure. 

Gonopodes IX monomeres. peu allongès. Un organe 
biseLulè subapieul Qudques soies sur la Í3 ce venlrule, 
Gonopodes VIII non dislincts. 

Votes géntiàles, Oviducie ven traí, Vagin assez large. 
inerme, prolongé cn avant en une poche copulatrice mem- 
braneuse recourbèe en U A la base de la Faee dorsate du 
vagin débouehe le tin canal elfèrenl d*un rèservoir piril'orme 
vpjurmneux, Tres peu de canalicules glandul aires. 


Pelophita òorealis íPaykullj (hg- i 89-191) 

Abdomen de lype nèbndien Tergite VIII cependant peu 
dilTéreneiè, pas plus long que !c tergite VII, mais le bord 
poslèrieur arrendi, De couries apophyses uniérieures en 
position lateral e Tergite IX bien visible, iransverse, son bord 
poslèneur arrondi Faee ventrale sans purtieuliinle. 

TemtinaUü' Genilaliu èpitopiques, à orifice gènilal situé en 
apparence en arrière des gonopodes IX. 

Latèrútergites VIII formant un arceau abdominal vern ral. 
jotnLifs en avant, non joinlifs en arrière el sèparémenl 
arrondis, la marge pubescente, Apophyses uniérieures tres 
distmcíemem bilobèes. 

Latérotergites IX en plaques peu difféfenciées. la marge pos- 
térieurc arrondie, uvec une large apophyse anlèrieure umlobée, 

Gonopodes assez allongés, semblam mcmonière.s. En faïL 
une lom membruneuse sèparc le gònqcoxile du gonosub- 
cdXite IX, avec un alignemem de soies sensonclles sur la 
marge poslèrieure de ceiui-ci, Gonocoxiles courts el ogivu'L 
des, avec un organe bisétulè subapical 

Pas de gonopodes VII1 visibles 


Voíes gèniíales. Vagin membraneux as se? lurge, avec un 
sdérite helminthoide assez peu sclérifié mais distincl. Ovi- 
ducte anlèro-vent ral, avec une plicature basale. Sur ta face 
dorsale du vagin se dístingue une poche membraneusc de 
iaílle moyenne, à la base de laquelle dèbouche la spenriathè- 
que Celle-ci assez volumineuse, son conduí i eiïèrenl distincl. 
Dassez nombreux et longs canaUcuies gtanduiaires peuvem 
ètre observés tant sur le vagin que sur la capsule de la 
«spermalhéquc ». 


Wothkasis chaudoiri Kavanaugb cl Nègre ffig 186-1^8) 

Abdomen de type nébndien Tergite VII indilTérencié. 
Tereite VIíl à peine plus allongè, avec ccpendant deux tres 
courtes apophvses anlèneures rudimentaires Tergite ÏX bien 
dèveloppè, sderifié. le bord postérieur arrondi. Face venirale 
sans partíeu!arités, à veniriles III el IV fusionnés, avec une 
ligne de suture k peine perceptible. 

Terminada. Oenüalia cpïtopiqucs, k gonopore secondaire 
situé en apparence en arrière du segmenl ÏX. 

Latèrotergites VII1 transverses, s’entrecroisant distincte- 
meni a Icur poim de coniact, leur extremilé postérieure 
faiblement arrondie et pubescente Sur chaque latérolergite 
une forte apophyse plus longue que targe. unilobéc. sittiée en 
positton latèrale. ... 

Lütèroiergites IX tres peu sclèrifïés, à apophyse anleneure 
en un large lobe arrondi. 

Gonopodes IX díméres. Gonosubcoxite peu allonge, borde 
sur sa marge postérieure par une rangée d'une dizaine de 
macrotriches, Cionocoxile en onglet glabre, avec un organe 
biséiulé subapícal 

Pas de gonopodes VIII visibles. Vemrïle X peu mar que. 

Vvwv gènitales. Vagin tres lòt bifurqué en deux parties 
dislinetes, Une partie vunírale de forme complexc, proiongee 
en avant par ï'ovidueie commun. A la hase de Toviducle 
íígure venlralement une poche trilobée. ses iobes latéraux en 
oreillcltes. et dorsalement une poche stnrple avec un sdérite 
helmimhoïde tres distincl. La partie dorsale des conduïts 
génitaux présenie une assez volumineuse poche membraneitsc 
arrondie, à lu base de laquelle, eticore plus dorsalement, 
s ínsère une spermathéque de grande taillc, digilitorme, au 
conduil dïéreni peu diiïèrencié. 


Migadopidae 

Fig. 192-197 

Famille à répartilibn circum-Àntn reti que. Sans doute monophyletíque (voii notamment ld 

présence d"une strie surniimèraire juxtasuturaie), > F , 

L‘ahdomen est de lype nèbridien. Les gonopodes IX sont généralemejftt evolues et speeialises, 
üs semblent avoir conserve une structure dímère et assez plésíoínorphe chez Amarotypus (Hg, 1^2). 
Chez de nombreuses espèces 1 le gonosubeoxite et le gonocoxite soní lusionnès (fig. 193, 194), mais 
parfòis le gonocoxite régresse et devient rudimentaire (fig. 197). 

Les voies gen i tales ectodermiques sont caractérisées par la présence d'une bourse copulat nee 
volumineuse. La spermathèque est présente (fig. 192 T 193) ou plus souvenl absente (fig. 194 à 197). 
II n’y a jainais de glande annexe, ni de glartde accessoire. Une apophyse ligulaire a ete observee 
Seulement chez Amarotypus. 


Source r MNHN, París 


L’ABDOMEN DES COLÈOPTÉRES ADEPHAGA 


133 


spm 



Fic. m. Genitalia femelles de (fimatt genitalia of) Amarotypiis edwar&i Bates (Migadopidae). 


Amvrotypus edwardsï Bates (fig 192} 

Abdomen de type nébridten Tergite VIII diffèrencic en 
« pygiclutm » qui terme dorsilement lextrémitè abdominale. 
plus de deux lois plus long que les tergites precedents el sans 
apophyses □mérieures. Tergite VII mdiffcrencíé. Tereite IX 
tres developpé, aussi long que large Face ventrale sans 
purhcutamès, avec ventrites III el IV flisionnés, separés par 
une hgne de suture à peíne visible. 

Termmutia, Genitalia épitopiques, à on fi ce génïla! situé en 
üppurenee au niveau du segment IX, entre les gonopodes, 
Lalérotergites VIJ] Fusionnès en un arceau eòurl et trans- 
verse a bord postíneur arrondi, la suture a peine deeelable en 
arriere. Deu\ puissanLeg apüphyses, aussi targes que longues. 
unilohèes, situées aux extftmités latérafes de la màrgò 
anteneure, 

Latérotergites IX assez peu difTérenriés, à bord postérieur 
regulieremem arrendi et faíblement pubeseeni, mais peu 
sclerifie, Dne large apophyse unilobée en avam 
Gonopodes IX dimères. adaptés au fouíssage. Gonosub- 
coxíte ÍX un peu plus large en arriere qu T à la base, sa marge 
poslérieure bordée par une dizaine de macroiridies. Gono- 
coxile couri, large à sa base puis fbrtemem rétrèci en pointe 
a I apex, avec cinq macrotnches sur sa marge pusténeure Un 
organe bisétulé non apical 
Pas de gong podes VII f visibles, 

Ventrite X non sclèrifié mals pubescem 

Votes gmituíés, Ovidueie vent ral. avec un seleni e situé 
a sa base enlre les gonopodes IX Vagin djlférenciè en une 
large bourse copuUtrice membraneusedJn rèservoir à conduït 
large situé ventralement et débouchanl à h base de lovi- 
dücie. 


Liss&pttàrus quadvinotatus Wulerhouse (íig. 195) 

Abdomen de ïype nébndien. Tergite VIJ ptutot plus court 
que les précédents. le VIU au eomruire dífTèrenciè en un 
grand « pygidíum ï> cependant plus large que long, a bord 
poslérieur arrondi. Face ventrale sans partícularilés. comme 
chez les aulres reprèseniams de la farnille. 

Términalia. Genitalia épilopiques. à gonopore situé en 
apparenee en arrière du segment IX. 

Latérotergites VIII assez àüongés, d'une fofme analogue à 


celle du tergile VIU. sí parés l'un de l'aulre par une zone 
mediane membrancuse. Chaeun proldngé en avant par un 
assez grand apodème, cependant plus large que long, unilobé, 

Laierotergites ÍX plus longs que íarges, leur bord amérïeur 
en lobe allonge a exLremilé arrondie. Marge postéricure peu 
seienfïèe. avee quelques soies éparses. 

Gonopodes IX eonstitués des gonosubcoxites allongés et 
pubeseenlA. Pas de gonoegxites distincis. 

Gonopodes VIU visibles sous 3a Torme de deux sclèrites 
situes entre les gonopodes IX. Pas de ventrite X visibles. 

y ° ies géuitafc. y. Oviduete ventral Le vagin constituc de 
deux poches membraneuses dont la plus dorsale est dilutèe en 
bourse copulatriec. Ni spermuthèque, ni íormations glandu- 
Iaires diiïerenciees. 


Loxometus nèbrioides íGucrin) (fig 197) 

Abdomen de Tvpe nébndien. Tergite VIII plu$ long que les 
precedents, dürérendé en <t pygidíum » qui Ferme dorsalernem 
3 extremi te abdominale, La ligne mèdiane tnembraneuse dans 
sa moitie anterieure. Tergile VII non dilTérencié Tergite IX 
petit mais sclèritié. Face ventrale sans particular i té. 

Términalia. Genitalia epitòpiques, à gonopore secon- 
daire situé en apparenee sur le setimení IX entre les 
gonopodes. 

Latérotergites VIII contigus, separés seulement par un fiti 
si II on, formant un areéau vent ral é bord posiéneur arrondi, 
d’une taillc sensiblement analogue à celle du tergite VHI 
Grandes el Íarges ypophyses amèneures uniíobées, incurvées 
vers l’exlérieur. 

Liüèrotergites IX dífferencíès, seule la rèuion atïtécostàie 
demeurc sdérifiée. 

Gonopodes IX tres spécialisés Gonosubcoxne de grande 
luille. allongé mms subrectangulaire et tres densémeni pubes- 
cenl. Ganocóxité vestigi al, glabre, avec un organe bisèlulè qui 
occupe fü moitié de sa surfuee. 

Gonopodes VIII visibles sous la fonne de deux baguettes 
sclerotmiséfcs, siluées entre tes gonosubeomes IX, qui sou- 
tiennent ventralement Loníice genital. 

i aies gèmtales. Oviducte veniraJ Formatïons vaginales 
sous la fi7rme d'une grande bourse copulatriee membraoeuse 
inerme, Une poche annexe à la base de Toviducte. Pus de 
glande caractèrisèe. 
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Fig. 193-197. Gcnitalia femelles des Migadopidae (femaie geni,alia of Migadopidae) - 193 Migadopsj^Z^ihuPL·li'i 

194 . Monolobus lestaceus Solier. 195 Lissopterus quadrmotam Watcrhouse. 196 . RhytmgnatHus uuws 
(Dejean). 191 : Loxomerus nebrïoides (Guérin) 


Mümlobm testaceus Solier (fig, 194) 

Abdomen de íype nèbridien. Tergite VN1 formant « pyjgi^ 
dium ». deux füis plus ullongé que le tergite VIL celui-ei non 
diflereneié. Pas d’apophyses anlèrieures, Faee veutrale sans 
part i cu la ri té, 

Temiinatia. Genitalia építòpiques, à gonopore secondaire 
ailuè en apparence au niveau du segment IX. entre les 
gonopodes. , t 

Latérotergïtes IX assez peu sdèrifiès. à extrémite poste- 
rieure lobée et for temem pubesceme, Une apophyse antè- 
rieure large, unilobée. 

Gonopodes IX fortement pubeseenls. monomeres. sans 
trace de süture entre le gonosubcoxíte et le gonoeoxite; ec 
dernier digüiforme, plus court et plus élroit Un organe 
bisçulè subapical. 

Pas de gonopodes VIII visibles. 

l' oit’s gèiïilüles. Qviducte vent ral avec à sa base une 


formation l'aibkment sclérifiée logée entre les gonopodes. 
Vagin inerme, ètroil à la base puis élargi en une voUimineuse 
poche membraneuse formàtit bourse çòpulatrice. Ni sperma- 
ihèque ni glande visibles, 

Migadops fatus (Guérin) (fig, 193) 

Abdomen de lype nébndien. Tergite VN1 diíïèrcncié en 
« pygidium », Pas d'apophyses antérieures, Tergite VII non 
difFèrencié. sembla ble uux tergites precedents. Tergite IX peu 
allongè ma is sclèrifiè, son bord postérieur arrondi. Face 
venlrate sans partieularité. 

Termmalia. Gcnitalia èpítòpiques, à gonopore secondaire 
ouvert en apparenCè au niveau du segment IX. à la base des 
gonopodes. 

Utérotergites VIII contigus mais nori fusionnes, separes 
par une ligne médmne membraneuse. Bord postérieur de ce 
synseléritc règüiíèremenl arrondi. Deux apophyses unilobées 
au niveau de Tantecòsta. 


Source. MNHN 1 Paris 
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LaterijtergiEes IX arrondis cu arrière soüs la forme de lobes 
modèrément sdérifiés, avec quelques longues soies seqsoriel- 
les. Une apophyse en JangueLte deux fois plus loneue que 
iarge en avant, 

GonopodeS IX monomeres. Gonocoxite Tusionne au go- 
nosubcoxite, sans irace visible de sulurc. Gonosubcoxhe 
eependant plus large que le gonocoxite, eeJui-ei règulièremenl 
aminci ; Assez nombreuses semiiles trichúïdes éparses. Organe 
bisètu té subapical de pelí te laille. 

Stilèrite partíeulier entre les gonosubcoxites IX, dorsaie- 
menl par rapporl à Torifice génital. Peuuhre doil il ètre 
interprélè comme le sternite IX (imervalvulae). 

Pas de go no podes VIII visibles. 

Voies gent (ales Vagin difíerencïé sous la lorme d’une large 
bourse copulatrice membraneuse inerme à parois modéré- 
ment p]issées t à ( extrem ítè anlérieure de laqucl·le, mais plutòt 
ddrsalemenb debouche foviducte commun. .4 la base de 
l oviducte, ventratemenu prend natssance une expansion 
digiLiiorme du vagin, qui par sa morphologie rap pel Ic une 
spermathèque. Pas de forma tions gla ndu la i res visibles. 


Rhytidvgnatkus ovalis (Dejean) (fig. 196) 

Abdomen de type nébridien. Tergite VIII différenciç et 
fermant dorsalement I exiréniité abdommate. son bord pos- 
térieur arrondi. Tergile VIJ non difTèreneié. Tergile IX 


scíèrific, arrondi régulièrement en arrière. Face ventrale sans 
partieulantès, à vemrites III et IV fusfonnés, la suture à pdne 
visible. 

Termttuilia, Genitalia èpiíopiques. le gonopore seçondaire 
ouveri en apparence au mveau du segment IX, entre les 
gonopodes. 

Latérpiergjtes VIII joíntifs mais non fusionnés, separes par 
une elroite ligne de suture membnineuse, Chacun prolongé en 
avam par une large mais courle apopbyse dVüiaches mus- 
culaires unilobée. 

Latèroiergïtes IX peu sdérifiés, avec quelques bogues 
sensilles Lrichoides. L-ne large apopbyse anlérieure. 

Gonopodes IX dimères, le gonocoxite séparè du gonosuh- 
coxíie par une zone membraneuse, Gonocoxite petil el 
eyündrique, quatre Fois plus long que large, Porgane bisétulé 
en posilion npicale Gonosubeoxües IX Lrès diJTérenciés, 
pubeseents, peu saíllants mais leurs bases larges et Fortement 
arquéas, se rejoignanl dorsatemem au dessus de lorifice 
genital. 

Voiex gèmiales, Oviducte vent ral avec pliculure basale. 
Vagin diiïérenciè en une large poche ou bourse copulalrice, 
dc Forme complexe, la moitíé anlérieure dèlimíièe par un repfi 
el deport ée sur la Face venírale Une poc he annexe à la base 
de Povaducle Pas de gktndes disli netes 

ParFois, la memhrane de la face venlrale du vagin esl 
sclcriíièe et se présente comme un sclènle rubané qui. par sa 
posilion, pourrail correspondre au stemite VIII. 


Elaphridae 

Fig. 198-201 

Famille répartie dans la région Holarctique. presentant de nombreux caraetères plésiomor- 
phes. Le monophylétisme du groupe esl douleux. 

L abdomen est de type nébridien, les glandes defensives associées à l’urite IX. Les gonopodes 
IX soni dimères. le gonosubcoxite parfois frangé de soies sur sa marge apicale. rappelant par ee 
caraclère les Nebriidae ou le Migadopidae Amarotypus edwurdsi. Les gonopodes VIII sont absents. 

Les voies génitales eclodermíques presentem une volumineuse bourse copuiatrice rappelant 
fortement celle de la famille voisine des Migadopidae. La spermathèque, plus ou moins vermiforme, 
est cependam toujours présente. II n'y a pas de formations glandulaires apparentes, 

Une petite sclériflcation lamellifonne est visible à la base du conduït de la spermathèque chez 
Elapkrus (fig. 198). 

Espèces étudièes : Blethisa nmUipmcíata (L.), Diachila arvricci (Gyllenhal), D. polita (Faldermann), 
Eluphrus cup reus Duflschmidt, E. riparius (L.). E. uliginosus F. 


Blethisa multipunetata (L.) {fig. 199) 


Ahdomen Je type nébridien. Tergile VIU plus étroll mak 
un peu plus long que les tergítes precedents, le bord 
posterieuf arrondi, \a surface dorsale pubescenic, avec des 
soies fines d’apophyses antérieures De couries apophy- 
scs sc ditTérencient au contraire aux extrémités iaiérales de 
Tantecosta du tergite VII. non loin des sligmates Tergile IX 
[res déycloppé, sclèroibisé el pubescem, son bord postèríeur 
arrondi. Face venlrale sans partíeulurilès 


Tcrmimhü. Genitalia épitòpiques, à orilice génilal ouvert 
entre les gonopodes, en apparence en arrière du segment 
IX . 

Latéroiergiles VI ïl contigus mais nou fusionnès, sè pa re¬ 
meni arrondis en arrière. avec chacun un assez coun lobe 
anléneur unilobè, Leur surface ventrale faiblemenl pubes- 
cénte. 


Laiérutergiles IX peu scléroLimsés en arrière mais pubes- 
cenls, avec de lrès longues soies. Une apopliyse large mais 
comte en avam 

Gonopodes IX montram distinclement deux parties bien 
reconnaissabléè à leurs lormes dilïérenies. Gonosubcoxite 
allongè er pubeseenL avec dc longues soies seniblables à jpeÜés 
des latèrotergites ÍX Gonocoxite deux fbis plus étroit T 
cylindrique, avec quelques sensilles extrèmement couries. Un 
organe bisèïuíé à rapex. 

Pas de gonopodes V í 1T visibles 

l'mes génitales- Oviducte venlraL avec une pü ca iure basale 
logée entre les bases des gonnsubcoxifes IX. Vagm relative- 
menL large. plus retrea en avunl, le tégumenl Fortemeni 
plissè. Pas de scléri fica tions Une longue spermathèque 
membraneuse étroile, fili forme, à Texlrèmiíé anlérieure du 
vagin Pas de glande dorsale. 
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Diachila arctica (Gyllenhal) (fïg. 20!) 

Carreteres très proche&deceuxd tBkthisa muitipumiiiía L. 

Abdomen de type nebridien, Tergite VIII un peu plus long 
aue le VT1. arróndt en arriere, pubescent, sans apophyses 
antèrieures. Tçrgite VII indiiïèrencié Face ventrale sans 
partïcularité* 

Terminaliii. Genilalia epitopiques, à orifïee génílal ouveri 
en arrière du segment IX, entre les gonopodes, 

Latérotcrgkes VIIi subrectangulaíres, separes Tun de 1 au- 
tre par une /,one médiane membruneuse Une courie apo 

plme latèmle, , , 

Lntèrotergiles IX peu diiïérenciés, faiblcmenl pubeseenis, 
avec une courie apophyse umlobèc dirigée vers le eole 

externe, ... 

Gonopodes IX dtmeres. Gonosubcoxite subcomque mais 
allongé et faïblement pubescem Gunocoxile plus courl et 
plus etroït, « cylindrique >s avec un organe bisétule a Tapex. 

Pas de gonopodes VIü visibles, 

Ventrite X marquè par une faible pubescence. 

Votes génitaks. Oviducte venlral, avec une plicature basale 
logèe entre les gonopodes. Vagin en lorme d’une uní que 
bourse copulatrice membraneuse inerme, mais Iorternent 
plissèe- Un ires long canal lubulaire dèbouchanl sur la face 
dorsale du vagin. 


Diachila pal·lia (Faldermann) Ciig. 200) 

Mèmes caractères que Diachila arctica Gyllenhall. loute- 
íois t gonocoxite non pas de fbrnie cylindrique mais en ongleE 
avec un organe bisètulé subapical, Vagin differeneie en une 
large bourse cópuíalrice inerme ou l'on peni distinguer deux 
lobes inégaux separés par un profemd repli transversal. Lobe 
dorso-antéríeur moíns voluinineux que le lo be basa!. Canal 
tubuliforme mscrè sur la face dorsale. juste en arnere du lobe 
íi pica I. 


Elaphrus utiginosus F. (fig. 198) 

Abdomen de type nebridien. Tergite VII pas plus alkmgè 
que les precedents, mais diffèrencié , sa marge anteríeure avec 
deux ètroiies apophyses situées près de la membrane pèntre- 
male: sa marge posterieurc avec des processus dcnticubs tres 
característiques qui en occupent les Lïers externes, Tergite 
VIII plus allongé el à bord postérieur arrondi en demi-cerde 
Tergite IX sclériftè mais transversa le bord posteneur 
ègalement arrondi. Face ventrale sans particularilè. 



FtG 148-201. Genilalia femelles des Elaphndae (female gniratia of EtaphridaeL 198 ; F 

Blethisa multípunctaui (L.l. 200 Diachila polim (Faldermann). 201 : Diachila arctica (Gyllenhal). 


199 


Source: MNHN, París 
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Terniinalia, Geni talin épi tòpiques, à orifice genital situé en 
up pa ren ce sur J’urile IX. entre les go mi podes. 

Laiéroiergitcs Vlíl non soudés, seulemcnt juxtaposes, 
chacun avec une apophvse un peu plus longue que laree sur 
sa marge antérieure. 

Laterotergiles IX hien distíncis* leur marge posièríeure peu 
sclérifiée, avec des sensillcs Irichaïdes èparses. les regions 
anlèrieure el costule davantage sclerptmisèes. 

Gonopodes IX dmiéres, Gonosubcoxile plus long que 


large. bordé par ueic rangée de soies marginal es sur son 
extremi té apicale Gonocoxile plus petit efplus court, en 
onglet non rccourbé, ogívoïde, avec un organe sétiilé suha- 
pical. 

Pas de gonopodes V1H ni de vemrite X. 

Wües g&iifúles Vagin JilTèrendé en une voJumíneuse 
poche saccüliforme membraneuse, Spernmthèque débpucbe 
aux deux-liers apicaux, près dim sdèrile lamelliforme. Pas de 
formations glandubïres apparentes. 


Loríceridae 

Fig r 202-201 

Famille Holarctique, composée du seui genre Loricera , dans lequel on inclura le gen re 
EMplosoma des lles Canaries, qui est peu différendé. 

Les afftnités de cette famille évidcmmeni monophylétique sant incertaines. L’abdomen est de 
tvpe nébridien. Les gonopodes IX sont dimères, le venLrite X rdativement sdérifié. 

í .es voies génítales femelles ectodermiques montrent un vagin dífiéreneié en une « corbeille » 
aux paro is plissees, avec un grand sdèrile dorsal aux homologies incomprises. La spemuiihèque est 
longue. filiforme. On n'observe pas de formations glandulaires. 

Ces genitaiia ne permetíem pas de connutlre les afïínités phylogénétiques de la famille, niuis 
présement un grand intèrèl par les nombreüses autapomorphies qu’ils presentem. 

Espèees étudiées : Loricera pilicornis {F.). L. wollastoni Javet. 




ov. 


Fíg 202-203. — Genitaiia femelfe des Loriceridae f/huale genitaiia pf Loriçeriddej . 202 : j Loricera pilicornis (F. L fuce 

ventrale (veníral face) . — 203 ídem, face dorsale (dorsal face). 
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Lorkera piticornis (Fïï l'tig. 202-203) 

Abdomen de Lype nébridien. Tergité Vil I à bord posléneur 
arrondi, pas plus long que les precedents, avec, surtout dans 
ta parlie atilèrieure, un fin lïlet médian moins sdérotinise Ce 
dernier ca rac té re s’obscrve nussi sur les lergiles prècèdenis. 
Tergiíe IX bien développé* arrondt en arriere, prolongè en 
avant par deux Jortes apophyses unilobées. tuissi la rees que 
longues. Face ventrale sans particularilé. 

ferminalnt Genitalia cpitòpiques, a orífiee génïial ou ven 
en apparcnce en arriere du segment IX. 

I.alérotergiles VIII non soudès. Laterotergites IX à bord 
postérieur lobèel faibJement pubeseenL cnais peu sclérotinisè, 
Leur moitiè an tenen re au contraíre fortemént sclèrtfiée, avcc 
une puissante apopliyse unilobée à peu pres aussi longue que 
large, 

Gonopodes IX avec de largçs et courts gonosubcoxiies en 
jorme de phque$ pu bescantes el des gomxoxites plus pelils cl 
plus élroils, ghhres, avee un organe bisétule subapjcal 


Gonosubeoxiles ei gonocoxiles fusionnès, mais laciks à 
séparer par leurs morphologíes disltncies. 

Pas de gonopodes VIII visibles, 

Ventrile X visible, peu sdériftè mais densèmept tapissè de 
Sóïes couries et larges, 

yoies géniïtikw Oviducte vent ral. Vagin l rés largc tnui-s 
courU en forme de corheitle aux parois kitèrales avec des plis 
bngfndinaux rcguliers. Deux sclérites vaginaux Fun très 
petit, ventral à la base de Poviducte, ^intercalant entre les 
üonosubcúxiles IX ; l'autre plus grans! dorsal, en forme de 
plaque circukïre en avant* très rétrècie en arri è re, l.e long et 
tin canat de la spermalhéque débouche dans la face ynterieure 
du vagin, e’esl-à-dire dans le creux de la corbeille, entre 
l'o vi diíc te ventral cl le sdérilc vaginal dorsal. 

Loricera wollmtonï Javet 

Mèmes camaeres géncraux que Loricera piíhurnis F. 


Cicindidae 


Les Cicindidae soni représeniés par seulement deux espèces, l'une connue de l'Argeniine, 
l'autre du gol fe Persique. Cette aire discofitinue témoigne de Panciennetè de cette lignée, dont les 
afïinités demeurent incertaines. 

LJne étude morphologique sur cette famille a récemment èté publiée par Kavanàugh & 
Erwin (1991), mais sans contenir d informa tions sur la structure des derniers médiolergites 
abdominaux ou sur la position des orilices des glandes « pygidiales ». II en ressort cependant que les 
genitalía femelles sont épitopiques, le gonopore secondaire ouvert en arrière du ventnte VIII, silué 
en apparence entre les gonopodes IX. 

Chez les deux espèces. qui soni très prqches morphologiquemem l’une de l'autre, on observe 


les caractères suivants : 

Lalèrotergites VMS fusionnés mais pamdlemem separés 
par unc èehancrurc antèrieure membraúcüse, les upophyses 
courtes. unilobèfis. Lülérotergites IX à marge post crieu re 
urroTidie el sèliètc- Gonopodes IX monomères, mais gono- 
subcoxitc et gonocoxitc encore indivídualisés, le premier 
bordè a l'apex par quelqueï macrochètes alignès, le second en 


ongJet, avec un organe sètulè subapical. Gonopodes VIU 
visibles sons la forme dc courtes bagncltes siluécs ú la base 
des gonopodes IX. I oies gen i to les : oviducte ventral, vagin 
dilaTÍ en bourse copulatric© inerme, avec nne <<spermathé- 
que w tubuliformc mais pas de glande visible. 


Compte tenu de Tensemble des caractères de la famille, on peut supposer que Tabdomen est de tvpe 
nébridien et les glandes defensives associées à furt te IX. II faudra le vériíier. 


Hiletidae 

Kig, 204-207 

Famille a dispersi on gondwaniénne, très homogène par ses caractères morphologiques et 
certainement monophyiétique, L abdomen et les genitalia femelles confirment cette unité, 

L^abdomeii est de tvpe nébridien ei les glandes defensives associées à Purite IX. ce qui place 
cette famille dans les « Carabiques inférieurs », Les gonopodes IX sont d i meres, le gonosubcoxite 
toujours fortement pubescent. Les gonopodes VIIf sont visibles, Le vagin est dilale en bourse 
copulatrice, spermathèque et glande annexe sont insérèes sur ta face dorsalé, 

Espèces étudíées : Eucamaragnaihus at^rrimus (Jeannei), E< suberbiéi (Alluaud), Hihtus aliuaudi 
JeanncL //. versutm Schíodte, 


Source . MNHN, París 
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Q-S-S, 



spm 



207 


Fic;. 204-207, — Genitalia femelles des Hilelidac ffemafe genitaiia of Hileiidae ) . 204 Hlkïus versutm ScModte, face vetitiale 

(ventnú face). — 205 ídem. face dorsale (dorsal face). 20ti ; Eucamtiragmthm aterrunus (Jeannd J t face ventrale 

(vemrdi face) . 207 ; ídem. face dorsale í dürsal face i. 


Hiletus versuttts Schiòdte (fig. 204*205) 

Abdomen de lype nèbricÜen. Tergile VJÏ nullcment 
diiïèrencié, semblable aux precedents Ter^ite VIII un peu 
allongé, ma i s surtoul plus fortemenl sclèrtfie el pubesceni. sa 
marge pasténeure arrondie en demi-cercle. Pas d’apophyses 
antérieures. Tergile IX égalemenl sclérifié et pubescenu mais 
subreclangulaíre, sa marge postérieure à peu près recliligne. 
Face ventrale sans particulariiés. sinon une fa i ble angutatiom 
sur les cotes, de la marge postérieure des ventríies IV. V el VI 
Poime interCQxale du ventrjie II non pas iriangulatre, ma is a 
extremi te ironquée et méme avec une faiblc cchancrure 


médmne lui donnanl un aspecl bilobè. Venthles IIí et IV de 
tnème kmgueur, separés par une ligne de sulure reciiligne 
Cavilès coxüles petites et èlroiLes. Vcntrite VII dilaté en 
arnère pour porter Ee postubdomen. 

Termmaíia. Gen i la ha èpitopiques. a orifíce genital situé en 
apparence en arriére du segment IX. 

Latérotergítes VIII asse? peu sçlérifiés el separés Tun de 
l’auire par une zone mèdiane membraneuse. Chacun pro- 
longè en avant par unc apophyse ú peine moins longue que 
large, à extrem i té unilobee. 

La téroter gites IX non sclerifiés, leurs emplacernenis ccpen- 
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dau i marqués par une pubescence de longues s oies. Anlécòsta 
ètiréeen avant eL anguleuse, 

Gonopodes ÍX avec gonosubeoxiíe et gonocoxite bien 
distincts, mais cependaiïl fusionnès, Gonosubcoxitc plus 
volumïneux, plus long que large T avec une pubeseence de 
longues soies idèntiques à celles du latératergite. Gonocoxite 
plus petit, droit, plus ou moins fusilorme, avec un organe 
pluríisétiüè subapical 

Gonopodes VÏIJ visibles, aceolès contre la face interne des 
gonopodes ïX, 

Pas de vemrite X visible. 

\' 0 jt\s gènitates. Vagin membraneux. avec une partie 
ventro-basaie dilatèe en une poche volumineuse arrondie. à 
Pextrèmité amérieure de laquelle debouche Tovidueie 
commun; et une partie àpícale plus èlroite formant hourse 
copulatrice. Sur to face dorsale de eetíe dermére s'ïnsère une 
spermathèque tubuliforme et spiralèe au milieu d'un sdérite 
a en fer à cheval Nou loin, plus posLérieuremenL débcuche 
le fin el tres long canal eJïérem de la glande accessoire. 
Vésicule sècrètoire allongée, aux extremi Les elïllées, au milieu 
de laqudle prend naissance le ca nul etTèrent, d’abord dilatè en 
ampoule, puis rétrén, filiforme. avec un uníque diverlicuïe de 
cnème diàmetre. 


HUeíus aííuaudi Jeannel 

Abdomen semblable à ccitii de //. vermtus SchiodLe. 
Ventrítes IV. V et VI avec les mémes angula tions latérales de 
leurs marges postèrieures. Termimdía idèntiques. 

Votes génitafes. Vagin avec to poche membraneuse ven tro¬ 
ba sale un peu moins volumineusc que ehez l espèce précé- 
denie. Sclériíe « en íer ü cheval » remplacè par un bourrelet 
plus torge. à peine sdérotinisé. Glande identíque, aïnsí que la 
spemuuhèque. 

Eucamoraxnathus aterrimus (Jeannel) (fig. 200-207) 

Abdomen et terminalia rigoureusement idèntiques à ceux 
des deux espèces prècédentes. soiilignant Fextrénie homoge* 
néité de la familie. 

Votes génitales, Conduits mtemes tres peu différents de 
ecux visibles che* Hifew. Vagin avec une poche hasale à 
larges repíis transversaux, et une h-ourse copulatrice apicale 
plus èíroitc, Spermathéque et glande accessoire premien t 
naissance u rintérieur de Taire cireonscrile par le « setèrite en 
fer a cheval ». 


Promecognathidae 

Fig. 208 

Petite familie relicte et très hompgène, localisée en Amérique du Nord et en Afrique Australe. 

Certainemem monophyíétique. . . 

L'abdomen est de type nèbridien, les glandes defensives associees a l’unte IX. Les gonopodes 
IX som monomères, mais gonosubcoxite et gonocoxite sont dislinets, Pas de gonopodes VIII. 

L’orilice génital. large. est ouvert en avant des coxostyles, ce qui est remarquable, mais tn 
arrière toutefois de l'urite VÍIL II existe une spermathèque assez volumineuse. mais pas de fonnations 
glandu (aires apparentes. 

Ces característiques des voies gènitales femelles, singuliéres, ne renseignent malheureusemenl 
pas sur les aíTinités de cette familie ancienne. 

Espèce étudiée ; Promecognathm laevissimus ( Dejean). 



Fig. 20». Geni (alia femelles de (fenmUr genitatia ofl Promecognaihus laevissimus (Dejean) (Promecognathidae). 


Sourue. MNHN. París 
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Promecognathm laevissimus (Dejean) (lïg 208) 

Abdomen de Lype nèbridien. Tergite IX bten déyetoppé el 
sdérííié, subrectangulaire. avec une frange de soies setajsòriel- 
le&sur sa marge postérieure. Faee venlmíe sans particularitès, 
à venlrites III et IV fusiormés. sèparès par un fin sillon 
sutural. 

Terminaiia. Genítalía épitopiques, ma is à gonopúre se* 
conduiré ouvert en avant des gonopodes, siluè en apparence 
entre les segments V1H el IX, ce qui est assez remarquable. 

Latérotergites TX avec diffèrenciatíon en arrière de deux 
lobes terminés chacun par de longües spies sensoridies: Lun 
dorsal conire la marge latérale du tergile IX: l'autre plus 
ven traí conlre le gonosubcoxite IX. 


Gónosubcoxíte IX el gonocoxite fustionnés mais dísiincts. 
Gonosubcoxile plus large el pubescent. Gonocoxite en ongjét 
glabre, avec tout au plus quelques seies sur la face ventrale de 
la base, Pas d’ürgane bísétulè. 

Pas de gonopodes VIII ni de ventrite X distincls. 

t'oies gcniíakw. Vagin íargemertt ouvert en avant des 
gonopodes en une large poehe membraneuse plissèe formant 
bourse copulatnce. Pas de sclèrificaiiüns. Oviducte ventral, 3a 
partie ectodermique très longue et ciroiEé. Amèrieuremenl, 
non loin de la base de f oviducte, dèbouche une assez longue 
poche digililorme avec de tines rides transversa les, qui a les 
apparences d’ime spermaLhéquc. 


Scaritidae 

Fig, 209 217 


Famille cosmopolite, mais certainement d'origme gondwanienne* Très probablement mono- 
phylétique. 

L abdomen est d'un type nèbridien mal caraetérisé. assez plésïomorphe. Le médiolergite VIIi 
n’esl guère difiereneié, Les glandes defensives soni assocíées a Furite IX. Les gonopodes IX sont selon 
les cas dimères ou monomères. sou vent spécïalisés dans un mode fouisseïm mais toujours de fonne 
allongée. Les gonopodes VIII sont parfoís visibles (fig. 212), mais rudímentaires. 

Les voles gen i tal es internes presenten t dans cette famille une grande d i versi té de forme, mais 
íl semble que ce soit chez Pusimachus (fig, 209 „ 210) que Fon ait observé la condition la plus 
plesiomorphe. Le vagin est allongé en bourse copulatnce, Foviducte ventral la spermalhéque 
tubulitorme dèbouche non loin de la base de Foviducte, íl existe une glande accessaire dorsale siíuée 
à lextrémíté apicale de la bourse copulatnce. L'ensemble possède une symétrie bilalérale. Chez de 
nombreuses espèces existe une structure enroulée en hèlice, soit qull s'agisse de la spermathèque, 
alors filifonne (fig. 212, 217), soit qu^il s'agisse de Fextrémité de la bourse copulatnce (fig, 211). Chez 
Brcichypelus peut étre observée non pas une gíande accessoire, mais une glande annexe fixée sur la 
capsule de la spermaíhèque. 

Espèces étudiées : Àcanthoscelis ruficomis (F,) T Brachypelus mkrophíhalmus Basilewsky, Clivina fossor 
(L.), C. rugiceps Klug, Dyschirias madagascariensis de Mirè. Pasimachus caUfornicus Chaudoir. 
P- cordicoltis (Chaudoir), Salcedia perrieri Fajrmaire, Saunes buparius (Forster), S. sí nat as 
Dejean, S . terrícola Bonelli. 


Clivina fossor (L.) (fig, 211) 

Abdomen de type nèbridien. Tcrgitc VI11 allongé, $on bord 
postèríeur arroncii. membraneux en avant le long de la lïgne 
mèdiune; pas d'apophyses antérieures. Tergite VII non 
diíTèrendé. Tergïie IX petit mais sdènfié, subreclangiilaire, 
en forma de langiiette plus longue que large. Face ventrale 
sans parlicularilés. 

Terminaiia . Genilalia èpftòpiques, à gonopore secondaire 
situé en apparenec en arrière du segment IX. 

Latérotergitea VIII contigus mais separés Fun de fautre 
par une lignc mediane membraneuse. Chacun avec une 
apophyse anlérieure en lobe aussi long que. large. 

Latérolergites IX sdérifiés surtoul en avant au niveau de 
rantecosta. Pas d'apophyse Bord poslèneur arrondi, avec 
quelques soies sensorielles. 

Gonopodes IX monomères, longs eí íins, falci formes, 
réguiièrement aminds vers Farrière et fail·lemem redressés, 
Quelques longues soies au niveau du gonosubeoxite. Un 
organe bïsétulé siibapiea! sur le gonocoxite. 


Pas de gonopodes VIII visibles. Pas de venlrite X dis- 
tinet. 

Votes génitaies, Oviducte ventral Vagin mcmbraneux et 
large. inenne, prolongé en avant en une bourse copulatrice 
torsionnèe í4,5 lours d'héliee) et à termmaison dlgiliforme 
donnant l apparence d'une spermadiéque Une glande dor¬ 
sale insérée en arrtère du premier tour d"héüce, avec de 
nombreux canalicuies au niveau de la vésicule sècrétoire 
tenninale; un réservoír sacculíforme; un très long canal 
etlérent filamemeux. 


Brtuhypelus microphthalmus Basilewsky ífig. 214*215) 

Abdomen de type nèbridien. Tergile VIU difFérencíè, plus 
allongé el plus sclèíotinisé que les precedents, son bord 
posiérieur arrondí en demi-cercle. Tergite VII non diffèrendé. 
Tergite IX dèvdoppè mais ètroii, en íanguette quadrangulaire 
píus longue que large. Face veniraíe sans paríicularjtés, à 
triangle intermèiaeoxal réduit, à venlrites 11 f et IV separés 
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Fíív 209-21 i. Genitalia femelles des Scaritidae ffemale gmitaim of Scaritidae 1 209 Púsimachus cordicotlis (Chaudoir), 

“ fyoe vcntraic f mitral Jacel. 210 ídem. face talèrale droile (righi sidej. — 211: divina fossar (L.). 


par une ligne de sulure peu marquèe mais continue et 
sqbrectíligne. Ventrile VII dílaté en arriére. 

Ttrminalia. Genitalia épitòpiques, à oritke genital ou verí 
en apparemce en arriére des gonopodes IX. 

Latérotergites ÍX peu sdèrifiés, à Texception de la règion 
untècu&Ule, coudée en équerre 

Go no podes IX monomères. trés allongès, avec qudques 
spicules plus ou moins alignés. Pas de gonopodes VIII 
visibles. 

Vom gèniiaiiks. Vagin distendu en une bourse copulatnee 
volumineuse, membraneuse et inerme, à l’extrèmité antérieure 
de laqueJle débouehent Toviducte d'une part, le conduït de la 
spcmrmihèque d auire pan* CeUe-cí complexc, cvstoïde, rac- 
eordée à une vésicale annexe el à une glande annexe à 
reservo i r dTilè- 


Scaritès terrícola Bonelli 

Abdomen de type nébridien, Teigíte VIIE pubeseent, 
arrondi en arriére et fermant dorsalemenl rexirèmiiè abdo¬ 
minals. Pas d'apophyses antérieures. Tergite VII non 
diiïércncié mais égaíement pubescent. Tergite ÏX foriement 
sclènfie, à bord poslérieur arrondi. Faee venlrale sans 
particulanié 

fepninaliü. Genitalia èpítòpiques, à oriftcc genital ouvert 
entre les go nap odes, en Jpparencc au niveau du segment 
IX. 

Latérotergites VIII bien séparés par une zone membra¬ 
neuse médiune, allongés, avec chueun une upophyse en lo he 
paramèdian 

Latérctergites IX peu ditTèrenciés. avec une très large 
apophyse antérieure arrondie. 

Gonopodes IX dimères, aítqngès. Goimsubcoxite plus petit 
que le gonpcoxile, glahre Gonoeoxitc cn ongtel puissant, 
avec deux rangèes de macrotnches ventraux. Apex ftnemcnt 
aminci et redressé. 

Voies génitales, Oviducte ventral. Vagin laige el membra- 
neux, inerme, prokmgé en avant en un fi lament lubulaire 


exlrémcmeni long, enroulé sur lui-mème en nombreux tours 
d hèlice. Unc petite glande dorsale avec un íïn canal eíTèrcnt. 


Siüritcs Huparlus (Farster) (fig. 212-213) 

Mèmes caractères gèncraux que 5, terrícola Bonelli. les 
voies geni ta les femelles idèntiques, Gonopodes IX un peu 
difíerents de forme, à gonocoxite asse^ allongé, modérémenl 
pubescent. 


Pmhnackus cordicoüh tChaudoir) (hg 209-210) 

Abdomen de type nèbridicn Tergite VIII dílTérencié, pu- 
bcscent el aIJongé, à extrem i tc posteneure armndie, fermant 
dorsalemenl rexlrèmité abdominale Pas d'apophysçs anté¬ 
rieures. Tergite VII égalemetll pubescent mais non dïlïèrencié, 
Tergile IX Lrès sclerifiè, aussi long que large, sa marge 
postèneure subrectiligne mais les angles latcraux arrondis, 
Face ventrale sans particularité, à venlrítes IM et IV soudès, 
avec une ligne de suture fine mais distinete, 

TenrUnalia . Genitalia épi tòpiques, à orilke génkal situé en 
apparence en arrière du segmenl IX. 

Latérolergítes VIII largemem separés par unc /one mern- 
brancuse; chacun avec une apophyse antérieure assez courte, 
lobèe, situce en position latérale. 

Latèrotergites IX situés non pas dans un plan horizonlal en 
posilion ventrale, mais dans des plans vertieuux parasagit- 
laux, Fortement sdèrifiés, avec une trés forle et tres large 
apophyse antérieure à marge armndie 

Gonopodes IX courts, dinièrcs 7 forLement sclèrifiès el 
t ransformés en « pel les Fouisseuses » Gonüsubcqxile de 
mème taille que le gonocoxile, glabre, avec seulement queF 
ques soies en marge poslèrieure. Aussi quelques soies en 
bordure dorsale du gonocoxite. IJn organe bisètulé subapical 

Gonapotles VIII presents sous la fonrte de deux couries 
baguettes sdénhèes siluèes à la base des gónocoxites IX, 
contre leur facc interne. 

Pas de ventrite X visible. 


Source ; MNHN. París 
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Hc. 212-217, Genitalia femelles des Scaritidae (female g&Utifa of SèàrUidae ). 212 : Scarites buparius (Forsier). face 

ventrale (vmtrat fact). 212 : Ment, face laiérale droile (ríghi side) - 214 : Bmchypehu micrnphtalmus Basilewskv 

laee ventrale (mural face). 215 htem. laee latérale gatichc (kft xide/ - 216 : icanthoscelú rufkomis (F.). faée 
ventrale f venim! face). 217 ídem* face dorsale i dorsal face} 


lnm gem fa/es. Oviducte ven t ral. Vagin membraneux, 
inerme, coudè au niveau de la base de i'oviducte et diílerenriè 
en bourse copulairice, cependant peu large, ú son extremi té 
antérieure. Un long conduït tubulaire sur la face vcQtrale, 
ayapl l'apparence d'une spenuathèquc. Une glande à l’extrè- 
mi té anterieure, avee une vèsicule sècrètoire couverte d’un 
feulrage de cunalícules: un rèservoir sacculiforme; ei un fin 
canal elTcrenl de longueur moyenne. 


Acanthüscehs ruficorms (F ) (fig« 216-217) 

Abdomen court et large, de type nèbridien, Tergite VIIK le 
dernier upparem dorsalcment, toutefois pas plus ullnngé que 
les precedents, Sa marge poslérieure cependaru arrondie pour 
se coapter avec le ventrite VII. Fait rema rqua ble au sein de 
la fanulie des Scaritidae. les canaux eiïérents des gbndes 
pygidiaies débouchenl con t re le bòrd du tergite VIIl et non 
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pas contra cdui du tergite IX. Tergiïe IX petit mais sclérife 
à ma rec postèneure armridie. Face ventrale sans partieulan- 
tès, à veàtriLes III et IV fusïonnès, avec unejigne de suture 
visible seulement sur Ics colés, Vcntritc VIí à peine allongc* 
portant le postabdomen, 

Terminalia. Genital m épitopïques, à orifice genital situe en 
arrièra du segment VIII. entre les gonopodes IX, 

LatéroLerates Vlíl pas vraiment jointifs. separés cepen- 
dam par un espace ètroit. Pas d + apophvses anteneures 
dïstinctes. 

Latérotergites IX peu scïèriftès* à antecosta coudée en une 


apophvse arrondie. . 

Gonopodes IX monomères, Itsses, retrecis en arnere 
Gonocoxite digitiforme. füiblement recotirbe, avec quelques 
soíes isolées à l'apex. 

pits de gonopode VllL ni de ventnLe X disUnct, 

Vòies génitaies. Vagin membraneux inerme, transversale- 
menl ètiré de chaque cóle à la base. Gviducte commun 
débouchant à l'apex de la face ventrale du vagin, Sperma- 
ihéüue dorsale. inséree non loin de la base de I ovíducte, sous 
la forme d'un canal lisse extrèmement long, lubuliforme. 
enroulé en spirale, 


Àpotomidae 

Fig. 218 

Famille monogénénque, monophylétique. Le genre Apotomus présente une distribution 
typiquement; gondwanienne. II est représenté en Amérique du Sud (une espece), en Alnque. en Inde. 
en índonésie et en indochine, mais est absent de la région Océanienne. - 

L’abdomen est d’un type nébridien mal caractérisé, le mediotergite VIII n est pas plus allonge 
que les precedents. Les glandes defensives sont associees à funte VllL a la difíerence des tamüles 
précédentes (sauf Notolylidae). Les gonopodes IX sont dimères. II n y a pas de gonopodes VIII 

VlS,bleS La voies génitales femelles presentem un oviducte ventral, avec ligula basalis, une 
spermathèque située P rès de la base de l’oviducte, et une glande accessoire avec un tres long et tres 
lin canal efïérent. L’ampulla de la glande forme un réservoir relativement votummeux. 

Les aflinités phylogènétiques de cette famille ne sont pas connues avec preetsion. 

Espèces étudiées : Apotomus clmuàpiri Wollaston, A. mfithorax Percheron. A. rufus Rossi. 



Fiu, 218. Genitalia ferruïlles de Apotomus chtiuJoiri WolUistOíl tÀpotomidae). Glande accessoire. grossie. 

Fia. 218. - Femate genitalia af Apotomus chaudoiri IVoUasUm {ApotomUh*). Aecessory glrnd, high magnificat ion. 


Source MNHN , 
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Apoiomus chaudoiri WoUaston (fig. 218) 

Abdomen proche du type nèbridien. Tergiïe. VIII eependani 
pas plus allóngé que les precedents, mais plus èLroíí et à 
marge poslérieure arrondíe. I! terme dorsalement lextrémitè 
abdomínale. Tergite IX en lapguene quadrangulaire plus 
longue que large, la moitiè basale partiellemení reeouverte 
par des lo bes dorsaux des iatèrotergites IX. Face ventrale 
pubeseenle, a venrrites III el IV soudés, avec une llgne de 
suture visible et recliligne, mais crènelée, Ventrite VII dilaté 
en urrière pour porter le postabdomen. 

Ten?iinalia, Genitalia épitòpiques, ú gonopore secondaire 
situé au niveau du segment IX, entre les go no podes, 

Latèrotergites Vïll transverses, separes l’un de l'autre pur 
un espaee membraneux. Extrémité latérale de la marge 
aniérieure ètirée en une apophyse ètroite mais longue. 


Latèrotergiles IX non pas ventraux mais latéraux, parasa- 
gittaux, Deux lobes posièrieurs avec quelques soies lermina- 
les, l'un ventral situà contre le gonosubcoxite IX. fautre 
dorsal, lendant à reeouvrir partiellemenl le médíotergite IX. 

Gonopodes IX dimères. Gonosubcoxite lisse, presque aussi 
large que long Gonocoxite à peine plus court mais bíen plus 
étroit, en ongleí falciforme. avee un organe bisétulé subapi- 
cal, 

Pas de gonopodes VIII, ni de vèntrile X, 

I ’oies géniïaks. Oviducte commun dèboucham sur la face 
ventrale du vagm T avec une nette liguia hasalh. Speimatbéque 
inserée en avani de roviducte, son conduït couri et tubulaíre, 
sa capsule pinlomie, à extrèmitè apicale eiïtlée. Vagin 
totalemenl membraneux et inerme, etïïté u son apex en \in 
canal fiítforme extrèmement long. à l’extremi té duquel s'ob- 
serve une glande à réservoir et vésicuie sècrètoire. 


Siagonidae 

Fig. 219-220 

Famille írès homogène par tout un ensemble de caractères, tres certaínement monophylétique, 
doni la systèmatique a élé revue par Lecürdier (1977), Les Enceladinf representés par une seule 
espèce, peuplent le nord de rAmérique du Sud, Les Luperciní et Siagoniní vivent en Àsíe mèridionale 
el en Afrique. 

C hez les lenielles, l'abdomen esl de tvpe carabidien; les glandes defensives soni associées à 
furite IX. Datis le genre Sitigomi, les niédíotergUes préabdominaux sont prolongés éhacun par une 
paire d'apopfiyses d'attache muscnlaire liées à la formatiün du tu be de pon te telescopi que. Les 
gonopodes ÍX sont dimères; les gonopodes VIII présents chez Luperca, absents clíez Siagona. De plus, 
le postabdomen des femelles de Luperciní est caractérisé par la prèsence d’un septum membraneux 
médian qui relie les marges internes des latèrotergiles VIII aux gonopodes VIII (fig, 219). Ce earac- 
tère est un excellent témoignage du processas morphogénétique de mlse en plaee des genitalia 
épitopiques. 

Les voies génitales ectodermiques des femelles presentent une spermathèque, mais pas de 
fonTiatíons glandulaires apparentes. 



\ 

► gpd ix 

> 

219 


VIII 




FíG. 219-220. — Genílalia femelles des Siagonidae. — 219 Luperca goryi (Guérin), Vue làtèroventrale après ublation de Turite 
VIII. Hem arquer la prèsence d’un septum sagitial reíiant Ics marges poslérieures membraneuses rèflédiies du ventrite 
VIII aux gonopodes V1IL — 220 Stagona hnimtpes Dejean. 

Ffúsi 2/9-220. Feimle geníhiini of Siagonidae. 219 : l uperca goryi Gtarin. Lateró-ventral vièw after remava! of íhe mite 
V!H. Noté the prèsence of a sagittal septum cònnectmg the reflexetí membrant'Ous posterior margim af véníritt VIU to 
gonopods VIII. - - 220 : Siagona brunnípes Dejean 
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Chez le màle des Siagonidae, le médiotergite X est present, individualisé, et a subi une rotation 
semble-t-il en rapport avec la rotation de l’édéage. II s agil la d un argument supplenientaiic poui 
atlribuer au segment X l'origine de Tédéage pour sa plus grande partie. 

Espèces étudiées : EneeladUi gigas Bonelli. Luperca garyi (Guérin), Siagona brunnipes Dejean, S. 
rufipes (F.). 


Luperca goryi (Guérin) ífig. 219) 

Abdomen de type carabidicn* Tergíte VII alíongc. invaginè 
sous le tcrgile Vi d’un quan de sa longueur, muis sans 
apophyses anténeures. Tergíte VIII ègalemenl allcmgé. mats 
plus étroit que le précèdent, sans apophyses. Tergite IX 
visible dorsalement, non entièrement mvuginé sous le tergíte 
VIII. sa marge postèrieure frangèe de soies. puïs prolodge en 
arnère en un lobe peu sdérífié qui semble correspondre au 
tergite X. Face ventrale sans particularilé. à ventriles LII et IV 
fusïonnès, avec une ligne de sulurc à peine perceptible. 

Terminüfiü. Genitalía epitopiques. à gonopore secondaire 
silue en apparence au niveau du segment IX, entre les 
gonopodes Remarquable esl la prèsence chez cette espèce, de 
deux intervalvulae sous la fbrme de deux selériles selèrotinisés 
entre les gonosubcoxites IX. 

LatèrotergUes VIII soudès médianement, formant un ar- 
ceau abdominal umque aussi long que large, arrondi en 
arrière, ehuque laièrotergïte prolonge en avant par une 
longue apophyse èíroite, aussi longue que le latèrotergite 
luHtléme A ce niveau, !a «mernbrane iniersegmeniaire 
VlIl·IX», qui correspond en fait à rextrèmítè postèrieure, 
membraneuse et rèJléchíc, du cjhamp segmenlaire VIII, 
prèsente un repli sagittal qui va direeiement au eontact des 
gonosubcoxïtes VIÏL Ce repti illustre la partidpation du 
stemite VI1Ï à La formation du vagin. 

LatèrotergUes IX de fortes dimensions, situés en posiLion 
latèrale et prolongés en avant par une assez longue apophyse* 

Gonopodes IX dimòrcs, Conosubcoxue de grande taïlle, 
pubescent. GonoeoxUe plus petit en palette à peine plus 
longue que larce, avec un organe bisètulè, 

Gonopodes VIII visibles sous la forme de barrettes 
stiérifïèes uccctlées à la base des gonosubcoxites IX, 

Deux autres scléntes semblables sont situés entre les 
gonopodes VIII, non pas ventralemenL mais dorsalement par 
rapporl à l ouverture du vagin, lis soni interpretés ici comme 
des jntervalvulae, c’est-à-dire des vestïges de feus t erm te IX. 

Ventrite X tion rïístinet. 

t o ies génitales. Vagin modèrémenl elnrgi, avec une poebe 
seconduire membraneusc très turactòrtslíque située iatérale- 
menl sur le còtè dïüil. Oviducte commun ventí al longuemeni 
fusionnè au vagin, avec une lïguia bum!is qui s íntercale entre 
les latèroterglks VIII, plus ventralement que ceux-eL c'cst-à- 
dire plus anténeuremenl. Fas de scléri ficat tons. « Spermathè- 
que » sous la forme d + un long conduit tubulaire qui dèbouche 


dorsalement ou à peine dévvè sur le còtè gauehe, non Soin de 
la base de l'ovidücte. 

Siagona brunnipes Dejean (fig. 220) 

Abdomen de type carabidien. Tergite VII plus allongè que 
le VI. Ter ai te VIII égalemem plus allongè T in vagi né d'un 
quart sousle lergite VII sans apophyses antèrieures. Tergíte 
IX visible dorsalemenl non entièrement invagtne sous le 
VIU. étroit ei carénè, Lenniné en arrière par deux lobes 
franges de maerotriches doni il est difficíle d aíTinner qu ils 
n'appartienneni pas au terguni X. Tergites II à VI prolongés 
en avant par deux apophyses, d'autum plus longues et 
dilatécs à leur extrèmilé qu'elles appartiennent à un tergite 
postèrieur. Face ventrale sans particulanté, la ligne de suture 
peu visible, presque tota Iemen t efTacèe au milicu. 

Terminalia. Genitalia èpitòpiques, à gonopore secondaire 
situè en apparence au niveau du segment IX, entre les 
gonopodes. 

Latèrotergites VIII contigus, formant un arceau abdominal 
aussi long que targe, à bord postèrieur arrondi en arc de 
cercle* Chaque latèrotergite prolongé en avant par une tres 
longue et ètroiLe apophyse. 

LaLérotergites IX foriemenL sdèrifiès, súuès en posíüon 
latérale, prolongés à leur extrèmítè ventrale. près du gono- 
pode. par une apophyse antérieure en baguette extrèmement 
longue, trois fois plus longue que le latèrotergite luLmèrne. 

Gonopodes IX dimères. Gonosubcoxite iarge el pubescenl, 
son rebord antèro-interne prolonge par un tres long et hn 
apodème. Gonocoxite petit muis large, arrondi en arnère, 
avec un organe bisétulé subapical 

Gonopodes VIII absenls. Vcntrile X non visible. 

Voies génitales t Vagin assez long et étroit, nullement élargi 
en bourse copulatrice. ses purois mernbrane uses forteniem 
phssées. comme « Tripees >k Oviducte ventraL débouchanl 
non loin de fcxtrèmité antérieure du vagin oü est située la 
a spermathéque n sons la forme d'une vèsicule altongée, Une 
petite glande accessoíre, avec un tin canal, située sur la Tace 
ventrale du vagin. 


Siagona rufipes (F ) 

Memes caractères que 5. btimnipef Dejean. 


Melaenídae 

Fig. 221-223 

Famille comportant deux genres africains, asíatiques et sud-américains. L abdomen est du tvpe 
nébridien, mais le médiotergite VII! faiblement invaginé, avec (Melaenus) ou sans ( Cynihtonotum) 
prolongements apophysaires sur sa marge antérieure* Chez Melaenus, les glandes defensives sont 
associées à Furíte IX. mais elles sont proches de Purite VIII dans le genre CymhionQium. 

A cette heterogéneilé de structures, on comprend que le monophylétisme de la íamille n est pas 
certain. 11 est probable cependant, comme tendrait à Fíndiqner les caractères des genitalia femelles 
internes. 


Source . MNHN, Paris 
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Fig. 22). Getiiialia femelles de ( female genitalia oj ■ Cymbúmutum basale (Dejeanj (Meluenjdae) 


Souícb . MNHN. Paris 
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Les gonopodes IX sont dimères; les gonopodes VIII absents. Les voies gènitales presentem un 
vagin sacculaire à parois tninces, non plissées, à ! exirèmité apicale duquel dèbouche I oviducte. La 
spertnathèque est plus ou moins allongéc, renforeée (fig. 223) ou non (fig. 222) d un sclérite filiforme, 
et temiinée par un fin füament membraneux. 

Espèces étudiées : Cymbionotum hasale (Dejean), C. fasciníum (Dejean), Melaenus etegans 
Dejean, 


Melaenus ekgans Dejean (fig. 222) 

Abdomen proche du typc nébridien, mais a tergiLe VIlí en 
par tic invaginé, du quari de sa longueur, et muni de deux 
apophyses antèneures en baguettes longues et fines, Tergíte 
VII n’est nullement Jill'érencié, pas plus allongè que le Vi. 
Tergite IX sdérífié, en languette plus tongue que Large. Faee 
ventraie marquèe par de fones ponctuatíons, les venirites III 
et IV fusionnés, la ligne de sutute à peine perceptible. 

Ti’rmmaluL· Gemtalia épitOpiques. le gonupore secondaire 
situé en appàrence en arrière du segment IX. 

Latèrotergiïes Vtll contigus el soudés pour former un 
a recau transverse et peu allongé, beaueoup plus large que 
long, prolemgè en avant, sur les eòtp des marges antèneures, 
par deux apophyses en languettes ètroites. 


Latèrótergites IX doni seules sont sdèrifiées les antecostae, 
èlirées en avant et anguleusemem recourbécs. 

Gonopodes IX dimères. Gonosubcoxite allongé Gono- 
coxite plus petit et court, en paiette arrondie. avcc un organe 
bisèmlè subappcal 

Gonopodes VIII sous la forme de barrettes longues et fines 
entre les gonosubcoxites IX 

Ventrite X non sdérífié. 

Voies gènitales* Vagm sous la forme d une volumineuse 
poehe ruembraneuse inerme, à tégumenl non plissé, Oviducte 
ventral, peu èloigné de fextrémilé antérieure ou esl située la 
sperrrtathèque. Ce!le-cÈ avec un court conduït el un reservoir 
mcurvèj a 1 extrèmitè duquel dèbouche un long el très fin 
canal fiiifurme 



gcx IX 


222 



Fig. 222-223 Genitalia femelles des Metaenidae ( femaliegenitalia of Meiuemdae) 222 Melaenus elegans Dejean. — 223 : 

Cmthianoium basüle Dejean. 


Source MNHN, París 
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Cymhimotum husute fDejean) fftg. 221-223) 

Abdomen de type nèbridien. Tergite VI11 allongé el fer¬ 
mant » dorsalement lextrémité abdominale. sans trace d’apo- 
phvses antérieures. Cependanl a peíne plus Iting que le Lergite 
VI1, Tergïte IX sclérifié, en languelte quadrangulaire étroite, 
plus longue que large. Face ventraie pubesceme. à ven- 
triles líl et IV fus i orinés, avec une ligne de suture à 
peine perceptible, mais reetiligne Ventrite VII à peine plus 
aJlongé que les precedents, mais arrondi en demi-cercle en 
arriére, 

Termmaliü. Genitafia épilopiques, à orílke genital situé en 
arriem de Turite IX, entre les gonopodes. 

Laièrolergites VIU contigus, mais non sondés, chacun 
separemem arrondi en arriére en un labe ètroil avecqudques 


soies margtnales. Apophyses antérieures en situations íaléra- 
Ics. divergentes vers l’avanL la marge antérieure des latcro- 
tergttes Formant un « V » caractèristique 

Latèiotergítes IX peu sclèriliés a J exception de leur region 
costale coudèe en èquerre. 

Gonopodes IX dimères. Gonosubcoxile développé, plus 
long que Jarge, avec quelques soies sur la fe.ee latèrale externe. 
Gonocoxite à extrèmité tronquée. Organe bisétulè trés dis- 
Línct. 

F ofes geniíaiés* Vagin dilate en une volumineuse pochc à 
hne paroi membraneuse. A Fexirémilé de cdle-cï dèbouche 
un tres long conduït égalemeni membraneu*, mais sous- 
tendu par un sclérite tíliíormc quí se dèdouble a son extremiLè 
apicaie, juste avant que le conduit ne se prolonge en un 
nlament effïlè el tènu. 


PsycJridae 

Fíg. 224-234 

Famille cosmopolita hétérogène et sans doute polyphylétique. De nombreuses lignées som 
propres a la region Australienne. 

Chez Nomius. l’abdomen est de type nèbridien. Chez Psydrus, íl est d’un type nèbridien mal 
caracterisé, les médiotergites VI] et VIII étant faiblemem invaginés dans les precedents. Chez les 
autres espèces, l'abdomen est de type harpalidien, avec deux courtes languettes apophysaires non 
carenees sur la marge antérieure du médiotergite VIII. Chez Melisoderu, l’abdomen est’encore très 
proche du type nèbridien. 

Les glaïides defensives sont associées à l'urite IX chez Psydrus et Nomius. mais sont proches 
de 1 urite VIU chez toules les autres espèces étudiées. 

Les gonopodes IX sont dimères, les gonopodes VIII souvent visibles (fig. 224, 227, 230, 233). 
La spermathèque est toujours présente, parfois insérèe plus ventralement queToviducte (fig. 230 à 
234), Une glande annexe existe chez Psydrus (fig. 224 à 226), mais est absente chez Nomius (fig. 227 
à 229) et chez quelques autres genres (fig, 230. 231). La présence d'une glande annexe sur la 
spennathéque est de règle dans de nombreuses lignées australiennes {fig. 232 à 234). 

Espèces etudiees : Ambiytelus curtus (F.), Celcmdia moniarn Casteinau, Mecyclothorux ambïguus 

(Eríchson). M. najtae Deuve, MeUsodera piceipennis Westwood, M. victoriae Casteinau, 

Nomius madagascariensis Basilewsky, N. pygmaeus (Dejean), Psydrus piem Leconte, P. m/i pes 

Sloane, Tarastheíus puncücoUis Sharp. Tropkbplerus catapileanus Jeannel. 


Psydntx pic pus Leconte (fig. 224-226) 

Abdomen proche du type nèbridien* mais ú lergiles VII et 
VIíl íaiblemenl invaginés sous les precedents, sans apophyses 
antérieures. Tergite VII nuüemenl allongé. Tergite IX 
sclérifié, à bord postérieur arrondí en arc de cercte, Face 
ventraie sans particulaiitès. 

Tertninafia . Gcnttalia é pi tòpiques, à gonopore secondaire 
oui^ert en apparence au niveau du segment IX, entre les 
gonopodes. 

Laièmtergiles IX sderifiés, leur bord postérieur avec un 
aligjiement de 4 H longues soies sensoridJes et un lo be 
terminal silué conlre le gonopode IX. muni d une toufïe de 
soïes à ï'üpex, dont on peut suspecter qu*if appartienne au 
segment X. 

Gonopodes IX avec gonocoxite fusionné au gonosub- 
coxite, mais les deux parties très distincles pai leur morpho- 
logie. Gdttosubcoxite plus long que large, modérèmem 
pubescenu avec quatre maerotriches sur la marge externe, 
deux sur la marge interne. Gonocoxite peut. en ongleu avec 
un organe bisétulé en position mèdiane 


Gonopodes Vi 11 sous la Forme de deux haguettes sclèriíiées 
conlre la base des gonosubcoxites IX 
Vemrite X non sclériJié. 

Ifjies genilalej. Óviducte ventral. Vagin membrancux. 
prolúngé en une courte poche copulatnce recourbéç dorsale¬ 
ment en avant de l'óviducte. Une apophyse scicriFiée étroite 
mais saillante en forme de lame. siluée sur la Face dorsale en 
arriére de I insertion de la glande. Spermathèque vermiForme, 
débouchant à [‘extrèmité antérieure du vagin. Glande dor- 
sale. avec un Lrés lïn canal collecteur, surtout dans la parlie 
basale. Une vèsieule sécrétoire allongée à l’apex. 


Nomius pygmíteas (Dejean) (fig, 227-229) 

AhJomen de type nebridien. Tergite VIÍ pa& plus allongé 
que íes precedents Tergite VI][ diffèrencié en « pygídium » à 
bord postérieur arrondí en demi-cerde, Etullemeni invaginé- 
Pas d'apopbyses amèneures, Tergite IX dèvebppé, son bord 
postérieur ègalement arrondi. Face venlrale sans particuian- 


Source: MNHN. Pans 
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Fjü 224-229. — Genitalia femelles des Psydridae ( femak genitalia of Psydridae) - 224 Psydrus piceus Leconie. face venlrale 
• vetural face). 225 : ídem, Tace dorsale ( dorsal face i. 226 : ídem. face laterale droite (rightstde). - 227 Xornm 

pygmaeus (Dejeinl. face venlrale ( veiural face >. 228 ; ídem, face dorsale ( dorsal face ). 229 : ídem. tace laterale 

droite (right stde). 


Source. MNHN. Pans 
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Fig. 230-234 Gen tia !ta femelles des Psydridae (jemate gçmalia of Psydndae) . - 230 : Ceiandia montana Costdnau. 231 

Metjsodera victoriae CasLelnau. 232 : Tropidopferus caiapiteanus, Jeannel 233 hfacydothnrax amhiguus 
íErichson). — 234 : Amhlyteíus curtus (F.l 


tès. à ventrites III el IV süüdbs, avec une ligne de sulure 
distineie, rectíligne. 

Terminalia. Genilalb épitopiques, à gonupore secondaire 
en afrière du segment JX 

Latérotergites Vlll contigus mm& separés, non soudès, 
chacun isoIemerU arrondi en arriére. avec une frange de 
longues soíes, 

Latérotergires IX peu dtfférenciès, situés dans un plan 
horizunta] ventral La marge postènetire raiblement sclérífiée 
mais pubeseentc. Une apophyse anferieure en Jobe aussi long 
que large, 

Gonopodes JX dímères. Gonosubcoxite court, pubescent. 


Une rangée de qualre ou einq forts macrm nul·les sur sa marge 
osiéneure externe. Gonpcoxiíe diíféreneié en large palettc 
ílobée. Un organe bisétulé suhapicaL 

Gonopodes Vlll visibles sous ía forme de deux huguelies 
sdérifiées situèes à la base des gcmopodes IX. 

Yentrfte X non sclcrifiè» 

l 'oit's gànituL·s Vagin membraneux, court, prolongé en 
avant en une bourse cúpulairice plus èlroite, Ovíducte ventral 
avec une large plicature basale située ú pròxim i té des 
gonopodes A la basc de Povíducte dèbouche le long canal 
lubulaire de la spermuïhèque Pas de gtonde. 


Source MNHN.Pans 
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ISomius madagascariensis Basilewsky 

Espèce extrèmemem voisíne de la prèeédenie L'abdomen 
et les votes gènitales de la femelle présentent des caracièrcs 
idèntiques. 

Ambíytelus curtus (F.) (fig. 233) 

Abdomen de ivpe nèbridien. Tergite VII allongè el sclérifiè, 
Tergite VII1 iaibkmenl mvagínè, avec deux upophyses ante^ 
rieu res en lungueites plus longues que largés, renlorcee 
chacune par une ligne mèdiane |>cu perceptible. Le bord 
posterieur arrondi, Tergile IX sdèrifié, arrondí en arrièrc, 
Face vemrale sans particulanté, les vemriles III et IV soudes 
mats séparès par une ligne de suture très dístincte ei 
reclilígne, 

TérnünaUa. Gemtalía épUopiques, à gonopore secondaire 
siluè en apparence en arriére du seguíem IX 

Lalérotergites VIU contigua, formant synselèrite, mais avec 
un assez fin lisèrè memhraneux médian. Apophyses anléneu- 
res en languelles unfiobées aussi longues que íarges. 

Latcralergites IX à marge postèrieure arrondie en bour- 
relet et tapissée de courtes sensilles trichoïdes. Anieeosta 
seute scïérifièc en avant, formanl un anneau caractènstique. 

Gonopodes IX dimères. Gonosubcoxúe a peine pïus long 
que large, avec trois macrolriehes alignès en marge ventrale. 
Gonocoxite en onglet falciforme, avec deux macrotnches Kur 
la marge ventrale el un umque plus posterieur sur la marge 
dorsale, Un organc biseiulc subjpicaí 

Gonopodes VIII rudiment aires, sous la forme de courtes 
lunguettes sclèrifiées à la base des gonopodes IX 

Ventrite X visible sous la forme de deux bourrelets 
pubescents situés sous l'anus. 

Voles gànitüks, Oviducte débouchant non loín de la base 
du vagin mais latèralemenl, sur le eòté gauche, par suite 
d'une tors i on de ce dernier. Vagin diiïerencié en une volumi- 
neuse bourse copulairice inerme, □ parois lortement plissèes, 
A mridistance entre l'exirèmítè amérieure du vagin el la base 
de TuviducLe, prend naissanee le canal elfèrent fin el relatí- 
vemeni long de la spermathèque ; celk-ci sous la forme d une 
çapsule digitiforme. A la jonction du l canalei de laeapsuk 
débouche une tres longue et très fine vèsieule sécrétoire 
tuhulifórme 


Mecyelothorax amhigmis (Erichson) (fig- 234) 

Abdomen de type harpalidien. Tergite Vil u peine plus long 
que le VI. Tergile VIII peu in vagi né. traís avec deux 
apophyses antérieures courtes, Tergite IX peu difTcrencié, 
sclérilie, à bord posterieur régulièrement arrendi. Face ven* 
trale sans purlicularitès, à ventrites III et JV soudes, avec urve 
ligne de suture bien neite, rectiligne, Ligne de separarien des 
ventrites II et lli presentant latèralemenl une double ccmdure 
sinueuse. 

Termimtia. Genilalia építòpiques, à gonopore secondaïre 
ouvert en apparencc en arriere du segment IX. 

Lalèmiergiles VIII soudes, formant synsdèrite, avec deux 
apophyses antérieures en lumgueites plus longues que larges, 
leur extrémitè anlérieure modérément èïargie en palelie. 

Lalérotergites IX en plaques sdériíiées avec en avant une 
apophyse en languettc aussi longue que large. 

Gonopodes IX dimeres. Gonosubcoxite modèrèment al- 
longè, Gonocoxite en onglet faldrnrme, glabre, avec un 
organe bisètulè subapical. 

Pas de gonopodes VIü visibles, Ventrite X marqué seule* 
meni par une faible pubescence 

Víms gèw(ales. Oviducte non pas ventral mais terminaL 


situè à rextrémitè antérteure du vagin. Ce dernier large et 
membraneux. inerme. Près de la base de 1 oviducte commuti, 
mais plus ventralemenl, débouche le canal ellérent de la 
spermalhèque, avec une capsule digitiforme et lisse, mcurvèe, 
Une gtande avec une longue vèsicule sécrétoire et un fin canal 
effèrenl est insérèe au milieu de la face concave de la cap- 
sule. 


Melisodera victoriae Cas tel nau (fig. 231) 

Abdomen dun typc harpalidien peu caractèrisè, encqre tres 
proche du type nèbridien. Tergite VII |neu diiiérenciè, à petne 
plus allongè que k tergite VI. Tergite VIII à peine inyagme, 
avec deux irés couries apophyses antérieures. Tergite IX 
sdèriiié, son bord postèrieur arrondí. Face ventrale sans 
particularités, les ventriles III et IV soudes, avec une ligne de 
suture eíïacèe dans sa parüe mèdiane, 

Termmalui. Genitalia èpitòpiques, à gonopore secondaire 
situè en apparence en arriere du segment (X, 

Latèrotergites VIIl contigus mais séparès par une etroite 
zone mèdiane membraneuse, Deux courtes apophyses situees 
latèralemenL 

Lalérotergites IX peu sclérifiès, à marge posteneure pubes- 
cetuc, Une courte mais assez large apophyse anlérieure 
arrondie. 

Gonopodes IX dimères- Gonosubcoxite ovalmre, sa íace 
exteme moins sdérifièe* avec une toufïè de quelques soies. 
Gonocoxite en onglet allongè. Un organe sèrulè sub- 
apícal. p 

Pas de gonopodes VIII, Ventnie X non scknfie. 

Voi&s gènilüles^ Vagin membraneux, sans sclérifications, 
èlargi en corbeille à concavitè ventrale, Oviducte ei le long 
canal tubulaire de la spermatheque prennenl naissance 
conjü in tement au fond de cette corbeille, mais le canal plus 
ventral que !'oviducte. Pas de gl&nde 


Celandia numtana Cas tel nau (fig, 230) 

Abdomen de type liaq^alidíen. Tergite VII plus allongè que 
le tergite VL Tergite VIII de moitié invagïnè, avec deux assez 
courtes apophyses antérieures non carénées. Tergile IX bien 
dcveloppé, à bord postérieur arrondí en demi-eerde. Face 
ventrale sans panicularilè. 

Terminalia. Genitalia epitopiqu.es, à gonopore secondaire 
situè en apparence en arrière du segment IX. 

Latèrotergiles VIII contigus mais séparès par une ligne 
membraneuse, cliaeun avec une apophyse anlérieure en court 
lobe situè latèmiement. 

LatèroLergiles IX en plaques peu sdèrifièes mais faiblemcnt 
pubescemesT arrondics en arrière. Une apophyse anlérieure 
en court lobe arrondi. 

Gonopodes IX dimères, Gonosubcoxite à peine plus long 
que large, avec une à trois soies sur sa face vemrale. 
Gonocoxite en onglet allongè, avec deux ou trois macroLri- 
ebes alignès sur !a face cxierne. Un organe btsèlulé subapicaf 

Gonopodes VIII non sdènfiés. Ventrite X moderèment 
pubescent. 

Voies génittítes. Vagin membraneux inerme montranl deux 
parties : une poebe princípale dorsak formant bourse copu- 
latrice; une poche plus petite greflée sur la face ventrale de la 
première, à Lextrémité de laqudle débouche V oviducte 
commun. Spermatheque sous la forme d'un ïrès long conduí i 
tubulaire ínséré à la base de V oviducie mais ventralemenl a 
celui-ci. faiblemcnt dèporte sur le còté droit. Un canal plus fin 
prend naissance sur te conduït de la spermaüièque, non loin 
de sa base. 


Source: MNHN. Pans 
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Troptdòpierm catapiíeünm Jeannet (fig. 232) 

Abdomen de type harpalidien Tergiít VII à peine plus 
allongé que ]e lergite VI mais fajhïement sdérotinisé el 
pubescem, Tergite VIII modérèment invaginè, avec deux 
apophyses anlèrieures plus Jongues que larges mais sans trace 
de de e ari nu les longitudingfcs. Tergite IX transverse, à bord 
postèrieur ar rondi en arc de cercle, sdérotinisé, Face ventrale 
sans particularités, a ventfites III et IV soudés, avec une lígríe 
de suture peu visible, 

Terminalía. Genitalia épitopiques. à orifice genital ouverl 
en apparcnce en arricre du segment IX, 

Latérotergiles VíU contigus, avec diaeun une apophyse 
aniérieure en une assez large languette subtriangulaire. 

Laterotergites IX peu sdérifiés, avec qudques sensilles 
Irichoïdes isolés. Apophyse antèríeure en languette courte et 
large. 


Gonopodes IX dimères, Gonosuhcoxite un peu plus lona 
que large. glabre. Gonocoxite en ongiel recourbé vers 
l extcrieur, avec une paire de maçiotriches sur la face 
conca ve. Un organe bisèlulé subapica! 

Pas de gonopodes VIII visibles 

Ventrite X non sclérifiè, marquè seulemenl par la présence 
de quelques soies, 

Voies génitales, Ovíducte vent ral. Vagin montrant une 
peti te poche membraneusc ventrale dans laqudle débouche et 
f oviducte ei la glande. ainss qu'une grartde poche donsale 
fermant bourse copulatnce, à pa rols membraneuses plissèes 
el rélrède vers l'avant, Pas de sdériflcations, Glande située 
lateralemem, sur le cotè droit, à la base de ToviducLe : canal 
eiïèrent long et fm. fi li forme; réservoir membrancux; une 
vésieule sécréloírc Un irès fin diverticule filiforme prend 
naissance à la base du reservoir. 


Broscidae 

Fig. 235-242 

Famille cosmopolite regroupant de nombre uses espèees et très vraisemblablement monophy- 
létique (perte d'une soie susorbitaire). L'abdomen est de type harpalidien, mais les glandes de défense 
associées à i'urite IX. 

Les gonopodes IX sont dimères, ie gonosubcoxite en génèral très alfongé. Souvent, les 
coxostyles sont deportés vers I’arrière el les latéroiergiles IX tendenl à se rejoindre ventralement pour 
forner un arceau secondaire à l'arrière duquel se situe le gonopore (fig. 241, 242). Les gonopodes VIII 
sont présents (íig. 235, 237) ou absents (fig. 238, 239, 241, 242). 

Les voies génitales femelles presentem généralement un vagin dílaté en bourse copulatrice 
volumineuse. L’oviducte est ventral et la spermathèque prend naissanee à coté d’une apophyse en 
plaque plus ou moins lamellíforme. Souvent une glande accessoire (fig. 236, 237, 239). 

Espèees étudiées : Broscosoma baldense Rosenhauer, B. ribbei Putzeys, Broscus cephabtes (L.), B. 

punclatus (Dejean), Casceüius gravesi Curtis, Metaglymma rugiperme Broun, Miscodera aretica 

(PaykuU), Pèrcosoma carenoides ( Wbite). 

Metaglymmií rugipenne Broun (fig. 237) 

Abdomen dc type harpalidien. Tergite VIII en partie 
mvuginé. avec deux courtcs lariguettes apophysaires, non 
carénèes, en prolongement de sa marge anterieure, Tergite 
VII dilTérencié, un peu plus allongé que les precedents el 
íaiblemem pubcsccnt. Tergite IX allongé, progressivement 
rétréci vers lamere, un peu plus long que large. Face ventrale 
sans partícula rités. à venlrites III el IV soudés, avec une iigne 
de suture fïne el superficielle, mais rectiligne. Ventrite VII 
dílaté en arricre pour porter le posi abdomen, Venlriles V et 
VI avec une rangèe transversalc de Iongues soics alignèes 
parallèlemcnt à la marge posténeure 

Termímfia. Genitalia épitòpiques, à gonopore secondaire 
situé en arriére du ventrite VIII, entre les gonopodes IX, 

Laterotergites VIII contigus mais non soudés, sinon a leur 
base. diaeun séparément arrondi en un lobc allongé, el 
prolongé en avant par une apophyse assez courte, plus large 
que longue. 

LatéroíergÉtes IX davantage latèraux que ventraux, peu 
sdérihés. la règton eostule anguleusement coudee seulemenl u 
la proxtmïtc du médiotergítc IX 

Gonopodes IX dimères. Gonosubcoxile allongé, subeylm- 
drtquc, plus de deinc l'ois plus long que large. glabre. 

Gonocoxite en onglet assez large, avec un petit organe sétulé 
subapical. 


Gonopodes VIII visibles sous la forme de Iongues baguel- 
tes et roí les à extrèmüé arrondie 
Fas de ventrite X disïmct. 

Voies génitales. Vagin irès rèduíi. terminé à son extrèmile 
anterieure par un scléme lamdlíforme à la base duquel 
shnsère une longuc spermathèque canaliforme. FI us dorsale- 
ment, débouche darts le vagin unc glande accessoire avec un 
rèservoir globuleux et un canal elTérení assez long, plus ètroíl 
dans ses deux-tiers basaux Ovíducte vemral de gran des 
dimensions. 


Pertosoma carenoides (White) (fig. 25H) 

Abdomen dc type harpalidien. Tergiíe VIII allongè, sub- 
carré, d peu près aussi long que large, in vagi né d'un quart de 
sa longueur, avec deux courts lobes apophysaíres sur sa 
marge antèrieure. Pas de carènes Tergite VII difi'èrenciè, plus 
allongé et plus sclèrihe que les precedents, fajblemenl pubes- 
cent Tergite IX a peu pres aussi long que large. sa marge 
posiéneure arrondk. Face ventrale sans fjartïcularilés, à 
ventntes III et IV lusionnès. avec une lïgne dc suture 
superficielle, rectiligne, seulemenl visible sur fes eòtès, Ven- 
irite VII dílaté en arricre, 

Terminaliü Genilalía épi tòpiques, à gonopore secondaire 
ouverl en arriére de Turite IX. 


Source: MNHN. Pans 
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Percosoma carenoides {White). - 239 : CasceUius graves/ Curlis. lace ventrale i veniraifaee). 240 . ídem. I*x 
gauche f fef t xide). 


Source MNHN, Pans 
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Latérotergites VI!I separés l'un de Fauire par une aire 
mèdrane membruneuse assez large. Chaeun prolongè en avant 
par une apòphyse courte, en lobe plus large que long, 

Lalérotergites IX peu sdénfiés à Eexception de la région 
eostale, qui est coudée juste à proxímitè du médíotergite ÏX. 

Gonopodes IX dimères. Gonosubcoxite allongé, subcylin- 
drique, Lrols fois plus long que large. Gonocoxite court, de 
forme ogívale. 

Pas de gonopodes VIJL ni de ventrile X visibles 

Voies geni tales. Vagin dilaté en une assez volumtneuse 
poche membraneuse uussi large que longue, à Fextrémité de 
laquelle est fixè un petit scièrile lameíliforme. A la base, íace 
dorsale, de cette apopfiyse vagina!e débouche une spcrma- 
thèque Lubulirorme, II n'a pas èté observé de glande accés- 
so i re comme chez Metaglymma mgipenne Broune, Üviductc 
ventral. 


Broscus punctatus (Dejean) líig. 2.15-236) 

Abdomen de type harpalidien. lergile VIU allongé, a bord 
posleneur arrondi. avec deux apophyses antérieures en 
languettes trois fois plus longues que larges, Toutefois 
faiblement in vagi né. Tergíte VII dilFcrendé, plus allongé que 
les préoédcnts. Tergíte IX sderiíié mai 3 petit, à peu pres aussi 
long que large. Face ventrale sans parlieularité, a ventriles III 


et IV sondés, avec une ligne de suture visible sous la forme 
d’un fiti sillon 

Terminalm. Genitaíia épi tòpiques, i orifice genital ouvert 
en apjxirence en arrière du segment ÍX entre les gonopodes, 

Latérotergites VIII isolémenl arrondis en arrière, separés 
paí une zone membraneuse médlane assez large. Chaeun avec 
une apophyse courte. unilabèe. plus large que longue. 

L.atérotergiles IX sdérifiès rnais petits" de mém.c laiile que 
les gonosubcoxites, situés dans des plans parasagiltaux. Pas 
d apophyse rnais Fantecosta coudée 

Gonopodes IX dimères. Gonocoxites petits, en ongïet, avec 
un organe bisétulè subapical. Une douzaine de macrotriches 
aligncs sur la face íatérale du gonosubcoxite IX. 

Gonopodes Vllï visibles sous la forme de deux couries 
bagueítes scíènfiées à la base des gonopodes IX. 

Pas de vemrïte X distinci 

Voies gèmtales. Vagin membraneux, íbriement èlargi en 
poche simple, mais les parois non pKssées. Oviducte ven ira L 
débqucfiant non loin de Fextrémité antèrieure du vagin oü est 
situèe la spermathèque, Celíe-ci sous la lorme d’un canal a 
base sclériíiée en apophy.se vaginaJe, Glandc dorsale presente, 
avec une vésicule sècrètoire terminale recouverte d'un feu- 
irage de canaJicules; un réservoir membraneux allongé à la 
base duqueí prend naissance une plus étroite expanston 
digitiforme ; et un canal elTèrcnt assez court, 



ap.vg 



Fig. 241-243. Genitaíia femelles des Broscidae (femaie genïiaíia qf Brosetdae)- 241 Broscosorm rihbei Putzeys, 242. 
Míscodera arctica (Paykull}. 


Source: MNHN, Pans 
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CasceíSus gravesi Curtis (fig- 239-240) 

Abdomen de ivpe harpalidien. à lergüc VII toutefóis peu 
dílïéreneié, li peine plus long que le Vi. Tergite VIII peu 
invaúné. son bord posteneur arrondi, deux apopliyses ante 
neu res en tanauettes éiroites. Tergite IX sclertfie mais petiU 
aussi long que large. Face ventrale sans particulantc. a 
ventrites III et IV t'usi cmnés. avec une bene de sumre a peme 
perceptible, 

TermwaUa. Genilulia èpitopíqueS, à gonopore secondaire 
siiué en apparence en arrière du segment IX entre les 
Rünopodes, 

Laiérotergites Vlïï isolèmem arrendis en arnere. separes 
par une zom médmne membraneuse. Chacun avec une 
aoonhysé antérieure en irès courte languetle. 

Utèrotergites IX sclèrifiès, assez peuts» a peu pres de 
nième laitte que les gonosubcoxites ÏX, situes dam des plans 
DarasagUtaux. Pas d'apoplme mais Tantecosia coudee. 

Gonopodes IX dimères, Gonocoxite petit, ïobuhfbrme. 
Deux mngées d’urie demi-douzauie de sensilles tnchoides, 
l'u ne sur la face Uitérale externe, Tautre sur le bord dorsal du 

g °Pafde gonopndes VIII visibles. Ventrite X índisimct. 


Broscosoma Hkftei Putzeys (fig. 241) 

Abdomen de ivpe harpalidien. Tergite VIU à peme invaginé 
sous le VII, mais sa marge anteneure avec deux couries 
apophyses non carènees. sa marge postèrieure arrcmdic. 
Tergite VII dïíTèrenciè, un peu plus allonge et plus seleniíe 
que les precedents, faiblement pubeseent. Tergite IX sderifie, 
assez règulièrement rèlréci d’avant en amè re. Facc ventrale a 
ventrites 111 et IV soudés. avec une ligne de suture toutelois 
superfície!Ie + peu visible mais rectilígne. Ventrite Vil dilate en 
arrière, 

TernriftaiuL Genitalia épïtopiques, à gonopore secondaïre 
situe en arrière de Turile IX, 


Latérotergttes VIU separés Tim de fautrç par une large aire 
membraneuse médiane. Chacun avec un tres court lobe 
apophvsaire sur la marge antérieure 
} l aterotergiles IX assez peu sclèrifiès, avec une apophyse 
antérieure en íobe à peine moins long que large, 

Gonopodes IX dimères. Gonosubcoxite allonge, plus de 
deux fois plus long que large, avec une rangee de quatre soies 
sur la marge poslèro-exierne, Gonocoxite plus petit, en onglet 
recourbé, avec un òrgane sétulé subapicalnn 

Pas de gonopodes VIU, ni de ventrite X visibles. 

Voies génitalen. Vagin dilate en une volummeuse poche 
deux foís plus tongue que large. termine à son extremite 
antérieure par un épaississement lamellilorme certainement 
homologue du sscíèrite souvent apparent chez les Broscidae^A 
!a base de cel épaississemenl prend naissance une spermattie- 
que lubuliforme annelèe. Une très réduite gkmde accessoire, 
plus dorsale, dèbouehe non loin de la spermatheque, Ovi- 
Hiintp vent ral. 


Miscodera arctica (Paykull) (fig. 242) 


Abdomen uieniique à celui de Broscosoma 

Terminatia. Genitalia èpitopiques. à gonopore secondaire 
situé en arrière de l’urile IX Latérotergitea IX se rejoignanl 
médianenwnl el tendam à former à eux seuls un veritable 
arceau ventral. Gonopodes IX. dimères, soni deportes en 

arrière. . ... „ ... 

Nfi gonopodes Vlll, m ventrite X visibles. 

Voies géniíales. Vagin dilatè en une volumineuse poche 
membraneuse deux l'ois plus longue que large, a parois non 
plissèes. A son extrémité antérieure. le vagin se reirccit en un 
diverticule òpais lerminè par une apophyse vagmale lamdli- 
forme A la base dc ce scléríie débouche la spermulneque, 
netite, à conduït tubulaire fin et exlremilè anneke plus 
epaisse, II n'a pas ètè observé de glande accessoire. 


Trechidae 

Rg. 243*250 


Famille rassemblani un très grand nombre d’espèces. peut-étre paraphylèlique car la famille des 

Harpalidae en dérive de façon possihle. Cosmopolite. . , i jf v ,ii ,,„ n1 f-niirtes 

1 abdomen est de type harpalidien. les langueltes apophysaires du mediotergite VI11 sont couries 

et non carénées. Les glandes defensives dèbouchent dans la membrane « mtersegmen aire » Vll·VIlL 
non loin de l’urite VII1. Les gonopodes IX soni toujours dimeres; les gonopodes VIII present. ( g. 

241. 244) ou absents {fig. 245, 246). ... «r^ntP 

Le vagin est en prineipe dilatè en bourse copulatnce et la spermatheque. lorsqu elk est p _ ^ . 

nrend naissance contre la base de foviducte. Une glunde annexe a ete observee senlement chez les 
Bembidiinae (fig. 245, 246). Aucune formation glandulaire n'a ete vue dans les autres sousdami es. 


Espèces ètudiées : Aphaenops ochsi Gaudin. BembidionquaJrmacxdatum (L) 

Dejean, Epaphiama budhàicus Deu ve. E. perremu Deuve. Ocys harpaiotfes ^(ServUle ),C °P. 
soledadinus (Guérin), Pmpuphius suensom Jeannel Patrobus atroiujus (XtronvK PJ ■ 
Motchoulsky, Synechmiclus dahli (Dejean). Trechtama siamensis Deuve, Jnclius la tus 
Putzeys, T. sichuanus Deuve. 


Oopnrus sotedadmus (Guèrm) (fig. 243) 

Abdomen dc type harpalidien. Tergite VII deux fois plus 
allongé que le précèdeïU, Tergite Vllï en partie mvagmc, 
avec deux petites apophyses anlèrieures liguliformes* peu 


scléritièes. Tergile IX a bord posteneur arrondi en arc de 
cercle Face ventrale sans purliculanté, a ventrites IU el IV de 
mèmes dimensions, soudés. avec une ligne de suture tine mais 
cominue, recliUgne. 


Source: MNHN, Paris 
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Fig. 243-246. - Gemlalia femelles des Treehidae ffemale genitalia of Treehidae). - 243 : Oopierus soiedadinwi (Giiérin). 

144 ; Pairabus atrorufus (Stròm'l. 245 Ócyx harpabides (Semlle). 246 Synechomiaus dubti (Dejean). 


Source. MNHN. Pans 












158 


TH1ER.RV DEUVE 


Terntinalia. Genitalia èpitopiques, à orifice- genital silue en 
apparence en arriére du segment IX. 

Latérotergiles Vlll contigus, formant un arceau unique, 
chaaue iatérotergite conslitulií avec une apophyse anteneure 
en languette un peu plus longue que large. situee en pos.t.on 

Utérak * 

LatèrotergUes IX en plaques raodèrémeut sclérifiées, T avec 
quelques sensiíles Lridi oïdes eparses* kur bord posteneur 
arrondi, Une apoplme anténeure aussi longue que large. 

Gonopodes IX dimères, Gonosuhcoxtte deüx fois plu* long 
que Uirge. Gonocoxite en ongkl allongé. avec un organe 

bisétulè subapícaL ... 

Gono podes VIll presents mais peu sclenfies, en barrcties a 

la base des gonocoxites IX. 

Ventrile X non visible. 

Votes gènnaks. Vagin élargi en avant en une boüïse 
copulatrice formaui corbeilk à concavitt vemrate, Oviducte 
veutral dans le creux de cette corbeilk. Courte spennatheque 
vermiforme à la base de T oviducte, laihkmeni dèportee sur le 
còlè droit. 


Patmhus utrorufus (Slroni) (fig. 244) 


plus long que large. glabre. Gonocoxite plus court, en ongleu 
avec un organe bisctulé subapícal. 






Iaies génitales. Vagin difTèrertcié en poc he membraneuse 
aussi large que longue. Oviducte veniral débouchant non lom 
de rexttémitè anteneure du vagin, avec une phcature basale ; 
SnermaÜiéque insérèe à la base de l'óvidticte, sur le cote 
droit. avec un conduït de longueur mnyenne et une capsuie 
ovale dans laquelle débouche une glande annexe. Celle^ei 
avec un rèservoïr assez long et étroiL et un canal dlerenl 

courf et Lrès fin. , t r - * 

Une plaque subeirculuire peu sdenfiee sur la face dorsale 


du vagin. 


Synechostictus dahti (Dejean) ífig. 246) 

Abdomen et terminal ta eomme Om harpatoiM (Serville). 
Vives gémíales avec un vagin dtlate en poche ausst large que 
longue vers Lextrèmité antèrieure de laquelle, ventralemenl, 
débouche roviducte commun. Spermathèque en capsuie bn 
lobèe, munie d'une glande annexe. Conduït de la sperrnathe- 
que en tubc ètroit débouchant pres de la base de I oviducte. 


Abdomen de lype harpalidkn. Tergite VII près de deux fois 
nius large que les precedents, Tergite VIU invugine d un liers. 
avec deux couries apophyses antérieures en languettes non 
carénces. Tergite IX sdèrifié, arrondi en arnere. plus large 
que long, Face yentrate sans particulantes, a ventnies fil et 
ÏV soudés, avec une ligne de suture peu visible mats distmcte, 
reetiltgne. 

Tmnmaíia. Genitalia èpitopiques, à gonopore secondaire 
sïtuè en apparence en arríère du segment IX 

Latèrotergiles ÏX peu sdérifiés, prolonges en avant en une 
apophvsè aussi large que longue. 

Gonopodes IX diméres. Gonosubcoxite glabre, arrendi, un 
peu plus long que íarçe. Gonocoxite plus petit en onglel, 
avec un organe bísétule subapicab 

Gonopodes VIU peu visibles muis presents a la base des 

^VentribTx sous la Torme d'un bourrelet modèrément 
puhescenl. 

Voïes gènimles. Vagin èlargi en avant en une <t corbeilk » 
tbrmant bourse copulatrice, a concavitè venlrale. Sur cette 
face ventrale débouche l’ovtducte commun et, a la base 
antèrieure de cel ui-d, k conduil de la spermathèque Le 
ccmduil est dilalc en ampoule à son extrémiie. Une glande 
avec longue vèsicule sécrétoire èlargie à son som mel et canal 
effçrenl plus court, est insèrèe sur k conduït de la spermu- 
iheque. 


Ocys harpafoides (Serville) (hg. 245) 

Abdomen de typc hatpalldien, le tergite VII un peu plus 
long que les precedents, le tergite VIU pour moitié invagme. 
avec deux très couries et petites apophyses arUcrieures situees 
asstjí latcralemenl. Tergite IX modeTèment selèrifié, a marge 
postèrieure arrondie. Face ventrale sans parlicularíte. les 
vemrites 111 ct IV fusionncs, la ligne de stiture a peine 
perceptible. 

TemiimilnL Genitalia èpitopiques, à orifice genital situè au 
niveau du segment IX, entre les gonopodes, 

l.aLèroicrgïtes Vlll contigus mak separés par une ugne 
membraneuse médmne, chacun avec une longue. apopnyse 

antèrieure à extrémitè dilaLèe, 

Latèrotergiles IX en plaques peu sdèntiees, prolonges en 
avant par une assez forte apophyse. 

Gonopodes IX peu diffèrencíés, dimères. Gonosubcoxite 


Trechianm siamensis Deu ve (fig. 35) 

Abdomen de tvpe harpalidien, Tergite VII un peu plus 
allongé que les precedents. TergUe VIII à peine m vagi ne, sa 
manïe antèrieure avec deux faíbles apophyses, non ca renecs. 
Tergite IX sdériiïè à bord posteneur arrendi, bacc ventra e 
sans paftícukmté, le triangle mtermètacoxal du ventnte H 
petit Ventrites III et IV Tusionnès, sans hgne dc sulure 
dïstincte. Le ventrite VII un peu plus allonge que les 
precedents. 

Terminalia. Genitalm èpitopiques. à orifice genital àtué cn 
apparence sur l’urite IX. entre les coxostylcs. 

Lalérotergites Vlll contigus, chacun prolonge en avant par 
une longue ct ètroite apophyse dont rexiremite apieale est 
recourbèe vers Tintèricur, r 

Laiòrotergiïes IX sclérifès, leurs marges posleneures ar- 
rondics, avec quclques soies cn bordure, Ics bords antcncurs 
sans apophvsè très caractèrisée, 

Gonopodes IX dimères. Goitosubcpxite a peu pres aussi 
large que long, Gonocoxite de ménic longueur, en ongel 
falciforme ètroit recourbé vers I extèrieur. avec un organe 

bísétüÈ subapicaL , 

Pas de gonopodes VUL le ventnte X non sclenfie, mais 
marquè par la présence de sensilles irichoídes eparses. 

Votes geni tales. Oviducte veniral Vagin dílatè en poche 
membraneuse assez volum meu se avec une formatiori annexe 
à Ui base de Coviducte. Pas de spermathèque caractemce, m 
rrtffliafimiï tjbndnbiires. 


Epaphiama budkmcus Deu ve (fig. 247, 248) 

Abdomen et terminediü avec les mèmes caractères que ccux 
des espéces prècédenies. Les voies gémiates très dinerentes ; 
Vaüin membraneux ct inerme, assez volumineux prolonge 
anlérieurement par l^oviducte commun Piés de la base úk 
Toviducte débouche une spermathèque de fonne complexe, 
dígiloïde mais par endrok étranglèe et contorsionnee, Pas de 
rormations glandulaires visibles. 


Epaphiama perreatíi Deu ve (fig. 249) 

Abdomen et ternundliü conime les espèces précédentes, mais 
les voies géniiaks particulières. Le vagin voluimneux, 
dilTérenciè en deux corbcilles « emboitées» en sène, A 


Source MNHN, Pans 
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FiO. 247-250. Gcmialia k'melles des Trechidae (Jemale gemtalia oj Trechidae),- 247 ■ Epupkiama budhQifcws Deuve. — 248 
hkm. détail de la spcrmathèque «ktail n/the spermathcca)'. - 249 EpapNjmaperreaui Deuve. 250 . Purepaphius 
suemúni JeanncL 


I“extremité antèrieure débouchent l'oviducte et une sperma- 
thèque réduïte en fbrme de eourte lartguelte. Pas de forma- 
tions ginndulaires visibles. 


Parepaphius suensmi Jeannd (fig. 250 ) 

Abdomen ei lemünalia com me Jes espèces précedemes, 
i otes génimles partien lières, Vagin voluminçux, sous Sa 


formed'tme poehe unique à paroís a fripées», au milieu de 
laquel·le dèbouche veíilralement l'oviducte commuri, Une 
digitation apieale mdímentiiire pourrait correspondre a la 
spermatheque. Pas de lormalions glandulaires visibles. 


RHNMRQUES PHYtOGÉNÉTlQUES 

L'ètude compara tive de la d i versi té morphologique des genitalia internes des femelles de 
Coléoptères Adephaga ne peut permettre à efle seule, en fabsence d'un contexte plus general, de 
reconstituer la phylqgénie du sous-ordre, Tout au plus peut-on dans un premier temps tírer quelques 
remarques ou conclusions de Tobservation de ces caractères. Deux aspeets peuvent al ors ètre 
envisagés : celui de la phylogènie interne à chaque famïfle et ceiui des rdations phylétiques 
hypothétiques qui prevalent entre ces mèmes famílies. 

L’examen des genitalia internes a montré, en règle générale, une grande homogénéiïé de 
structure au sein de chaque famille, Cette remarque s T appli(Jue particulièrement aux Patissidae, qui 
montrent une constance de caractères malgré leurs subdivisions systématiques, L’appartenance des 
genres Mel rius et Mystropomus à cette fam i He ne peut plus T par exemple, ètre remise en question. 

De méme, les Carabidae, Cicindelídae, Brachimdae, Nebriidae, Migadopidae, Elaphridae, 
Híletidae, Melaenídae, Broscidae, présentent des característiques marquées qui ne s’éïoignent guère 
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d'un tvpe structural bien déiini pour chacune de ces familles. La délimitation de ces umte 
taxonòmiques est ainsi confihnée. D’autres familles au contraire comme surtout fes « Psydndue >> 
soni seien toute vraisemblance polyphylètiques. ce que laissa.ent presumer les de la 

systématique classique, mais ce quindique aussi l’heterogeneite morphologique des genitalia _ c ■ - 
Celie dernière famille devra faire l’objet de recherches plus intensives dans les annees a venir, incluant 

l'étude de ses relations avec les Melaenidae, Siagomdae et Apolomidae. 

Les resultats coticernant l'ulilisation des genitalia lemelles internes poui progiesser dans la 
connaissance de la phylogénie générale des Coléoptères Adephaga, peuvent paraitre decevants. Ils ne 
sont toutefois pas inexistants. mème s’Us demeurent a Petat d ebauches. 

La similarité des voies génitales des Carabidae et des Cicmdehdae doit et re souhgnee. . t 
mème, des caractéristiques communes relient les genitalia internes des Elaphndae a ceux des 
Migadopidae, ce qui conlirmeraú en partie lexistence d'affinites phylogenetiques qui ont déjaete 
envisagees par les auteurs entre ces deux tamilles, 1 une habitant 1 Hemisphere nord, autre 

Un resultat parmi les plus interessants est la découverte d’une structure sclérifiée partieulière. 
tiommée « scléríie helminihoïde ». qui soit eommune aux Hydradephaga, aux Trachypachidae, aux 
Omophronidae et aux Nebriidae. De plus, cette dermere famille presente des caracteres des voies 
génitales très proches de ceux connues chez les familles aquàtiques. II sera.t premature d utiliser cette 
apparente synapomorphie pour rassembler ces entités dans un groupe monophyletique, mais cette 
hypothèse doit désonnais ètre envisagée et ouvre la voie à des recherches complemen aires. 


Source, MNHN. Paris 


GLOSSAIRE 

{Púur chüquè terme est mdiquèe jo ira duet i on anglaise, et par fois lat i ne} 


Ampul·la (ampulk) (terme descriptif). Renflement ampuliifonne du canal elTérent des glandes annexes 
et des glandes accessoires. 

Anneau genital (genital ring). Sclérite annulaíre ventral. .joignant chez certains males de Coléoptères 
les marges latérales du médiotergile IX (plus raremenl du médiotergite VIU). Serait formè par 
la fusion des antecostae des latérotergites (Deuve, 1988b), 

Apophyse ligulaire (ligular apophysis). Cf. selèrite ligulaire. 

Apnphyse vaginalc (vaginal apophysis). Cf, sclérite vaginal. 

Bourse copulatríce (copulatory bursa) [lat. : hursa copulatrix). Partie distale, dilatée, souvent 
sacculiforme, du vagin. Reçoit Pinsertion de l’oviducte cornmun, de la spermathèque el, 
éventuellement, de la glande accessoire. 

Capsule ( spermathecal capsule) (lat. : capsula seminalis, von Siebold, 1848). Tenne descriptif utilisé 
pour nommer une dilatation apicale de la « spermathèque ». Souvent considérée coínnae la 
partie fonctionnelle de cet organe. ce qui demanderait à ètre confirmé. 

Catopique (catopic) (Jeannel, 1936). Terme initialement utilisé pour qualifier des édéages doni 
Pastium est silué tion pas sur la face ventrale (orientation tenant compte de la rotation de cet 
organe chez les Coléoptères Adephaga), mais sur la face dorsale (cas de Cholevidae, 
anciennement appelés Catopidae - d'oú le nom - mais aussi de nomhreux autres groupes). 

Par analogie, peut ètre employé pour des genitalia femelles internes dans lesquels 
l'oviducte est plus dorsal que la spermathèque et les éventuels glande accessoire et sclérite 
vaginal (cf. Metríus con trac tus Eschsch.. Coléoplère Paussidae). 

Chambre génitale (genital chamber). Vestibule membraneux au fond duquel sont situés les genitalia 
màles. 

A ne pas confondre avec les poches génítales. qui sont des invaginations primordiales 
des tissús ectodermiques, qui préludem à la morphogenèse des genitalia des deux sexes. 

SYN. : hursa geni talis. 

Chambre sous-génítale (subgenital chamber). Formation secondaire aveugle, sïtuée en avant des 
gonopodes VIII mais en arrière de Parceau ventral dessiné par les latérotergites VIII. Trés 
développée chez certains Paussidae avec parfois le développement de volumineuses « glandes 
sous-génitales » (fig. 59). 

C’oxostyles (ctíxosiyles). Appendices du segment IX de Pabdomen chez Pimago femelle, à Pexclusion 
des gonapophyses. Dans le cas des Coïéoplères, formés princípalentent du gonosubcoxite 
( = subcoxopodite) et du gonocoxite (=coxopodite), fusionnés ou non. et d'un style 
uníarticulé. rudimentaire, vestígial ou absent. 

Ductus ejaculatorius (ejaculatory duet) (ou canal éjaculateur). Canal ectodermique, parfois bifurqué 
et pair dans sa portion antérieure, reíiant les parties mésodermiques du tractus genital màle au 
gonopore prima i re. 
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Ductus receptaculi (spermatheeal duet) (ou conduit du receptacle seminal) (Kertis, 1926). Canal de 
la spermathèque. 

Ductus seminis (seminal duet } (ou canal seminal). Canal ectodermique en position íntraphallique, 
faisant suile au ductus ejaculatorius, situé entre l'ancien gonopore primaire et le gonopore 
fonctionnel. Les évenluelles différences de structure entre le ductus seminis et le ductus 
ejaculatorius n’ont pas étè étudiées chez les Coléoptères. 

Edéage (aedeagus) (Foodras, 1859; Sharp & Muir, 1912). Organe copulateur du màle, composé 
du phaiíus, des para meres et de la phallobase, 

syn. ; Complexe phullique (Bitsch. 1979). 

Endophallus (endophallus). Sac membraneux éversible. situé en position interne dans le phallus, dans 
le prolongement du canal séminal. Eversé lors de l'accouplement. Souvent l’endophallus, et 
non le phallus, est le veritable organe d'intromission de l'insecte. 

Entonnoir (funnel) . Invagination membraneuse ventrale située en arrière de l’urite VII, dans laquelle 
se trouve le gonopore primaire. Visible au stade imaginal seu Iemen t chez quelques espèces à 
caractères nèoténiques. Sans doute à l’origine du spiculum ventrale chez d’autres Coléop¬ 
tères. 

Epipleurite (epipleurite). Le plus dorsal des deux sclérites situés entre le sternite et le stigmate de 
chaque segment abdominal des larves de Coléoptères. 

Epitergite (epitergite) (Deuve, 1988a), Sclérites latéraux issus du médiotergitc VIII, plus ou moins 
mobiles, associés aux glandes defensives. 

Epitopique (epitapic) (Deuve, 1988a). Disposition des genitalia femelles à la suite d'un déplacemem 
vers l'arrière de l'onfice genital (gonopore seeondaire). Celui-ci en arrière de l'urite VIII, 
parfois mème en arrière de l'urite IX. 

Euphallique (euphallie) (Dupuis, 1950). Terme qualifiant les parties de l’èdéage qui dérivenl 
d’ébauches préimaginales appartenent au X 1 ' 1 ™ segment de l’abdomen. Chez les Coléoptères; 
le phallus et les paramères. 

Foramen basal (basal foramen) (Singh-Pruthi, 1924). Ouverture à la base du phallus. 

syn. : foramen médian (Sharp & Muir. 1912), orifice basal (Jeannel). 

Genitalia (genitalia). Ensembte de l’appareil genital ectodermique en tant qu’unitè morpho- 
fonctionnelle : parties internes (voies génitaies) et externes (formations appendiculaires ou 
« péniennes », parfois latérotergales). 

Glande aceessoire (accessory gland). Glande génitale ectodermique déversant sa sécrétion dans la pars 
communis. Le canal etïerent débouche dans le vagin, en général dorsalement. Jamais plus 
d’une glande aceessoire impaire chez íes Coléoptères. 

Glande annexi* (appended gland. gland of the spertnatheca) . Glande génitale ectodermique déversant 
sa sécrétion dans la «spermathèque»; le réservoir, s’il est diflèrenciè, fait peut-étre parfois 
fonction de spermathèque. 

SYN. : glande de la spermathèque. 

Glandes pygidiales (pvgidial glands ) . Glandes défensives des Coléoptères. appartenant au segment 
VIII et situées latèro-dorsalement en arrière de l'urite VIII, dans la zone membraneuse qui 
prècède l’urite IX. Parfois associées à l'urite VIi 1 (par exemple les épitergites de certains 
Harpalidae). ou à l’urite IX («chamhres d’explosion » des Paussidae et des Brachinidae). 

Le qualificatif de « pygidial », en réfèrence au médiolergite Vlll abusívement nommé 
pygidium par les coléoptéristes, porte à confusion. 

Gonapophyses (sing. : gonapophysis; pl. gonapophyses) . Appendices internes des segments VIli et IX 
de l’abdomen des imagos, insèrés sur les gonosubcoxites. Absents chez les Coléoptères. 
Seraient homologues des vésicules exsertiles des Thysanoures. 


Source: MNHN, Paris 
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Gonocoxites (gonocoxites). Deuxième article des appendices externes du segment genital de 
f abdomen des imagos. Correspond en théorie au coxopodite de l’appendice arlhropodien. 
syn. : gonocoxopodile. 

Gonopodes (gortopods). Appendices externes des segments VIII, IX, X. de l'abdomen des imagos. 

Gonopore primaire (primary gonopore). Orifice genital situé chez la femelle dans la partió postérieure 
ventrale du segment VII de l'abdomen. Visible sur l'imago chez les Thysanoures, les 
Kphémèroptères, les Demnaptères, ou dans des cas de néoténie partielle (Coléoptères Paussidae 
néoténiques). 

Situé chez le male à l’arrière du segment IX, sans doute initialement dans le champ 
segment ai re X. 

Gonopore secondaire (secondary gonopore). Orifice genital définitif, le vagin étant intégré dans ia pars 
communis chez la femelle. 

Orifice genital fonctionne! du màle, situé à la limite du ductus seminis et de 
l’endophallus. 

Gonostyle (gonostylus). Ensemble uni- ou pluriartieulé inséré sur le gonocoxite IX des Ptèrygotes. 
Correspond en théorie au télopodite de l'appendice arthropodien. Jamais plus d’un article chez 
les Coléoptères femelles : vestigial ou absent chez les Adephaga. 

Gonosubcoxite (gonosubcoxite). Article basal des appendices externes des segments VIII et IX de 
l'abdomen des imagos (peut-etre aussi le segment X des màles). Correspond en théorie au 
précoxopodite de l'appendice arlhropodien. 

SYN. : r r (urite VJII) et 2 C {urite IX) valvífer (Snodgrass, 1931). Gònosubcoxopodite. 

Hcmistcrnite (hemisternite). Moitié latérale d'un sternite. Terme souvent utílisé à tort pour nominer 
les latérotergites VIII ou IX. 

Hypopleurite (hypupteurïte). Le plus ventral des deux selérites diiués entre le sternite et le sligmate 
de chaque segment abdominal des larves de Coléoptères. 

Intervalvulae (intervahulae). Selérites pairs. symétriques ou non, situés ventralement entre les bases 
des gonopodes IX femelles. Interpretés comme des vestiges du sternite IX, 

Latérotergíte (laterotergite). Sclérite lateral du tergum, en position dorsale ou ventrale. 

Ligula basalis (ligula basalts) {nom. nov.). Languette inembraneuse faisant saillie à la base de 
foviducte commun, généralement en position plus ventrale que les selérites du segment VIU 
de l’abdomen. Vestige de la partie basale de foviducte primaire, qui débouchait dans le 
gonopore primaire. 

Lobes paratergaux (paratergaf lobes). Portions ialérales individualisées d'un médiotergite. 

Médiotergite (mediotergite) . Sclérite dorso-médian du tergum. 

Membranes connecti ves (connecting membranes). 

Première membrane conneetive ( ftrst connecting membrane) (Sharp & Muir. 1912). Membrane 
connecti ve relianl le phallus au tegmen. Correspond à l'endolhèque de la phallobase lorsque 
celle-cï esí totalement sclérifiée et forme une « phallothèque ». 

Seconde membrane conneetive (second connecting membrane) (Sharp & M uir. 1912). Mem¬ 
brane conneetive reliant l'èdéage aux autres selérites de l’abdomen. Forme les parois de la 
chambre génitaie. 

Membrane péritrémale (peritremal membrane). Chez les Coléoptères, secteurs membraneux dorso- 
latéraux. autour des stigmates abdominaux, situés de part el d’autre des médiotergites, entre 
eeux-ei et les latérotergites. 

Néoténie (neoteny). Retard relati/ de développèment, déterminé génétiquement, d'un trait morpho- 
logique, d un organe (néoténie partielle), ou d'un organisme (néoténie tolale), par rapport à 
la maluration sexuelle et à la faculté de reproduction. 


Source. MNHN, Pans 


164 


TH1ERRY DEU VE 


Cas paríkuUers : 

- Si l'hetérochronie est due à une accèlération du développement des organes reproducteurs, 
on peut parler de progenèse (Gould, 1977) ou de néosystellie (Dubois, 1985). 

- Si la reproduction est parthénogénétique, le terme de paedogenèse (von Baer. 1866) est 
parfois employé lorsque le retard de développement affecte ta totalité de l'organisme 
somatique. 

Organe sétulé subapical (subapical setose orguii) . Formation sensorielle particulière, situee près de 
t’exirémitè du gonocoxite IX des femelles de Coléoplères Adephaga. Seinble liée à des vestiges 
du gonostyle. 

Orthotopique (orthotopic) (Deuve, 1988a). Disposilion des genitalia lemelles en accord avec leur 
origine plurisegmentaíre : en arrière de ! urite VII, au niveau des untes VII1 et IX. 

Ostiiim (üstium). Limite entre le phallus et l'endophallus. Représente un oriflce, souvent interpretà 
à tort comme un gonopore. seulement lorsque l'endophallus est en position de repos, 
c’est-u-dire intrapénienne. 

syn. : Orifiee apieal. Phallotrèine (Snodgrass, 1935). 

Oviducte commuti (comrnún ovkiuct). Partie des voies génitales ectodermiques appartenant au 
segment VII de l’abdomen, siluée entre la bifurcution des oviductes latéraux el le gonopore 
primaire i ni tia 1. 

Oviductes latéraux (lateral avitíticis)■ Formations paires des voies génitales, en partie tnésodermiques, 
parfois aussi en partie ectodermiques, relia.nl les gonades lemelles à I oviducte commun dans 
lequd elles confluent. 

Ovipositeur (ovipositor). Appareil de ponte constitué par les appendices des segments VIII et IX de 
l'abdomen. Chez les Coléoptères, i! n'existe pas de gonapophyses. L'ovipositeur est formé 
princïpalement par les coxostyles du segment IX, avec parfois participation des gonopodes 
VIII. 

Paramères (parameres) (Verhoei-F, 1893). Formation paire. sous la forme de deux sclérites latéraux 
articulés ou soudés à la base du phallus. Résultenl du développement des deux èbaucbes 
morphogénètiques externes issues de la division des lobes phalliques primaires. 

Pars communis (pars communis) (Dupuis. 1955) Partie impaire des voies génitales temelles 
ectodermiques, depuis l’oviducte commun inclus, jusqu'à foritice de ponte elTectif. Voie 
commune et directe suivie par les ueufs, de quelque gonade qu'ils proviennent. 

Períbursa {perihursa ). Repli de l'enveioppe tégunientaire entourant la base du vagin el pouvant 
participer à la formation d'un vagin seeondaire en déplaçant vers l'arrière la position du 
gonopore. 

Périprocte (perïprocli. Còne membraneux périanal eorrespondant au telson. 

Phailobase (phailobase) (Snodgrass. 1957). Partie de Tédéage, d'origine pseudophallique. initiale- 
ment ventrale mats pouvant entourer la base du phallus, Totalement scièrifièe et associèe à la 
base des paramères, elle peut former une phallothèque. 

syn. : Plaque basale (ViíRhoefF); Cardo (Kerschner): Pièce basale (Sharp & Muir). 
Pièce jugale (.Ieannel); Plaque sous-gènitale (Dupuis). 

Phallus (phallus) (Snodgrass, 1957). Partie médio-distale de Forgane copulateur màle, encadrée par 
les deux paramères et engainanl l’endophallus. Résulte du développement et de la lusion des 
deux lobes phalliques secondaires nommés mésomères. 

syn. : Pénis (Straus-Durkheim, Kerschner, Verhoeef, Packard); Lobe médian 
(Sharp & Muir. Jeannei.). 

Plaques basales (hasai plates). Gonosubcoxites. ou gonosuhcoxites + gonocoxites fusionnés, des 
gonopodes. Pleurites. 

syn. : Valvifers (sensu Snodgrass). 


Source : MNHN. Paris 


L'ABDOMEN DES COLÉOPTÈRES ADEPHAGA 


165 


Plaque génitale (genital piate). Sclérite parfois divisè en dcux portions, silué chez la femelle en arrière 
du gonopore primaire et encadré par les deux latérotergites VIII. Correspond au sternite VIII 
ou au eoxosternite VIII. Visible sur 1 imago. sculement chez q ue 1 q ues espèces à caractères 
néoténiques. A ne pas confondre avec une plaque sous-génilale. 

Plaque sous-anale (subunai piate) . Ventrite X des femelles, lorsque sclérilié. 

Plaque sous-génitale (subgenital piate). Sclérite plus ventral que l’ensemble de fappareil genital. 
Formó chez la femelle par un raccordement et une fusion secondaires des gonosubcoxites VII1. 
Formó chez le màle par les gonosubcoxites IX. A ne pas confondre avec une plaque génitale. 

Pleures (pleuraI regim). Parties de l'exosquelette du segment arthropodien eorrespondant aux aires 
appendiculaires, situées entre le terguin et le sternum. 

Poche génitale (genital pouch). Invaginations prim ordi ales au niveau des segments VII, VIII et ÏX 
<voíre X chez les males) de l'abdomen, ventro-médianes. préludant au développement 
morphogénétique des voies génitales. Chez la femelle, la poche génitale du VIP™ segment 
conduït à la mise en plaee du gonopore primaire et du spicnlum venirale des Coléoptères. La 
poche génitale des segments Víll et IX correspond au protovagin. 

Propygidium (propygidium). voir « pygidium ». 

Protovagin (protovagina) (Deuve, 1988c). Formations vaginales avant raccordement à la pars 
communis, Poche génitale des segments VIII et IX de l'abdomen des femelles. 

Pseudophallique (pseudophalliç ) (Duputs, 1950). Terme qualilïant les parties de l'édèagc qui dérivent 
debauches appartenant au moins pour partic au IX imc segment de l’abdomen. Chez les 
Coléoptères : la phallobase. 

Pygidium (pygidium). En principe le teüson, c’est-à-dire Pextrémité postéríeur de l’insecte, périanale, 
sans coelome primitif, faisant suite au dernier segment veritable. 

Par abus de langage, les coléoptéristes ont pour habitude de nommer « pygidium » le 
médiotergite VIII différencié. qui « ferme » dorsalement l'extrémité abdominale, el « propy- 
gidium » le médiotergite VII. Pour cette raison. les glandes defensives de l'abdomen des 
Coléoptères, qui appartiennent au segment VIU. sont appelées classiquemem «glandes 
pygidiales », Ces dénominations impropres. qui peuvenl enlrainer des confusions, devraient 
ètre abandonnées. 

Kcceptaculum seminis (spermatheca) (von SlEBOLD, 1837) = Spermathèque. Organe ectodermique 
inséré sur le vagin, avant pour fonction de contenir et de conserven le sperme. 

Par habitude sinon par abus de langage, on nomme spermathèque chez les Coléoptères 
un diverticule impair de la paroï du vagin, souvent digitiforme, parfois accompagnè de 
formations glandulaires annexes, dont la fonction est préjugée mais non certaine, 

Sclérite hclminthoïde (helminthòídsckrite) ( Deuve. 1988c). Sclérification longiíigne particulière, située 
sur le vagin des Nebriidae. Omophronidae. Trachypachidae et Hydradephaga. 

Sclérite ligulaire (tigular sclerite) (Deuve, 1988c). Repli sclériíié, semblant souvent coniposé de 
plusieurs plaques Jamel li formes, situé ventralemenl à la base de l'oviducie. Permet l’insertion 
de muscles liés à l’urite VIII. 

Sclérite vaginal (vaginal sclerite). Repli sclérilié de la paroi du vagin, situé loin de l'orifice genital, ei 
dorsal par rapport à la base de Poviduete cotnmun (excepte dans le cas de genitalia 
ca tòpiques). 

Supporte l’insertion de muscles líès à l'urite IX, 

Segments génitauv (genital segments). En principe les segments VIII et IX de l’abdomen. II serait plus 
juste de nommer «segment genital » tout segment de l'abdomen dont «la morphologïe est 
modífiée par la présence des genitalia » (Boulard, 1966), c’est-à-dire les segments VIII et IX 
chez la femelle. VIII. IX et X chez le màle. A noter que le gonopore primaire de la femelle 
appartiem au segment Vlí. 
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Sillon tergo-pleural ( tsrgo- pleura! groove). Repli la. té ral longitudinal, visible chez les larves entre 
rhypopleurite et ï’épipleurite, et se prolongeant dans les segments thoraciques au dessus de ía 
base de Fappendice. Correspond aux points d’attache de nombreux muscles. Ce repli est 
surtout connu sous le terme impropre de «sillon dorso-pleural » (Snodgrass, 1931). 

Spermathèque (spertnatheca). Cf. receptaculuin seminis. 

Spiculum dorsale (spicuhim dorsale) . Tigette sclérifiée impaire, prolongeant mèdianemenl le bord 
anlérieur du tergite IX. 

Spiculum gastrale (spiculum gasírale). Tigette sclérifiée impaire prolongeant en avant Pextrémité 
ventrale de l'urite IX chez le màle de certains Coléoptères. Rèsulterait d'un ètirement des 
antecostae fusionnées des latérotergites IX ( Dfuve, 1988b). 

Spiculum genitale (spiculum genitúle) (Deuve, 1988c). Tigette sclérifiée impaire tormee par une 
extension antéro-médiane du stetnite X de la femelle. Connue seulement chez quelques espèees 
de Coléoptères Brachinidae et Harpalidae. 

Spiculum ventrale (spiculum ventrale). Tigette sclérifiée impaire, située médianement en arrière du 
ventrite VII chez des femelles de Coléoptères, Sans doute issue de la poebe génitale primaire. 

Sterndles (sing. .' sternellum; pl. : sfernella). Deux petits sclérites situés en arrière de chaque sternile 
abdominal chez les larves de Coléoptères. 

Sternite (sternile). Un sclériíe du sternum. 

Sternum (sternum) , Partie de Fexosquelette du segment arthropodien située ventralement entre les 
aires appendiculaires. 

Tcgrnen (tegmen) (Sharp & Mur. 1912). Phallobase + paramères. 

Tergite (tergite). Tout sclérite du tergum (médiotergite, lalérotergite. épitergite. etc.). 

Tergum (tergum). Partie de Pexosquelette du segment arthropodien située dorsalement entre les aires 
appendiculaires. 

llrife (urite). « Segment » de Fabdomen, en rélèrence à sa sclérification. 

Vagin (vagina). La pars communis moins l’oviducté commun (Du pus, 1955). avec parfois des poches 
annexes ou des divarications. niais à Fexclusion de la spermathèque et des glandes accessoires. 

Partie ectodermique des voies génitales femelles comprise entre le gonopore primaire 
initital et le gonopore secondaire. resultant de l'invagination des aires sternales VIII et IX (et 
parfois mème coxosternales). 

Ventrite (ventrite). Sclérite ventrai de Fabdomen d’un insecte. 


Source MNHN, Pans 
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í Soht ntimharx refer m ifw principat rcference, iratu number.s refer m ithixíroiumj; > 


A 


A ha ce fus sahnumni. 95 
Ahax contrac tus, 43 
Acanthoscelts ruficornts 143, 143 
Acridíen, 84 

Adephaga, 27, 28, 33. 35, 36. 37, 39, 411, 42, 44, 45. 46, 48, 49, 
5], 54, 56, 60, 63, 64. 65, 68, 73, 76, 77, 78 t 79. 79, 80, 81. 
83, 87, 88, 90,9 L 92, 93, 98, 100. 159, 160. 161, 163, 164 
Àfrozaentt t 56 
Afrozaena guweensis, 1 1 1 
Afrozaena lutea , 57, 58, 67, 111, 114 
Àgabetes acuductus, 40, 62 
Agra, 48 

Agra cancellatií, 46 
Amarotypus , 132 

Amaronpus edwardsi, 133, 133, 3 35 
Amblymus curt us, 152 
Amorphomèrus, 48 
Amorphomerus raffrayi. 45, 46, 95 
Amphizoa, 62, 79. 100 
A mphizoa insalens, 62, 122 
Amphizoidae. 62, 79, 122 
Annèüdes, 74 
AnthonomuSy 53 
Anthúnomus pomorum, 8ó. 87 
Aploa, It5 

Àpha ornata t 1J6, 118, 121 

Apotomidae, 44, 47, 77, 78, 94, 144 T 144, 160 

Apotomus, Ï44 

Apotomus chaudoiri, 144 . 145 
Apfinomimus, 115 

.4 p tiri om im us n \icro r rhahdus , 116, 117. 118 
Aptinus, 42 

Aplinus afpunts. 119, 120 
Arthmpodes, 74, 84 
Arthropïents hreyicollis, 113, 114 
Airanus collar is. 95 


13 


Baiteifera, 98, 99 
Bíatlodea, 97 

Blethisa multi punt tala, 57. 135, 136 
Brachini, 96 

Brachmïdae, 27, 37, 42. 45, 46. 60, 61. 64, 65. 65, 66. 79, 81. 
82 1 93, 96. 97. 98, 99, 100, 115. 116. 117 . 119. 120. 121, 159, 
162, 166 
Bfachininae. 97 


Brachinini, 97, 99 
Rradxínus, 115 

Brachinus ert pit ans, 116. 120 
Brach in us jan i h in ipetmis , 64 
Brachinus tetrastigma , 115, 119 
Brachypelus, 14 í 

Bmchypelus microph ihalmus, 141, 143 
Brachymílus, 99 

Broscidac. 27, 44. 47, 59, 78, 94, 153, 154 , 159 
Srascosomu rihhei, 59, 156 
Broscus punctatus. 154, 155 


( 


Callistim. 9g. 99 
Calosoma. 47 

C&rabidac, 27, 42. 43, 47 . 54, 54. 55, 59, 77, 78. 79. 80, 82, 87. 

88, 89, 96 103, 105. 10 7, 159, 160 
Carabidca. 96 
Carabinae, 96, 97 
Caraboidea, 96 

Carahúmorphus alíuaudi, 106. 107 

Cara bus, 33, 42. 47. 60, 77, 82. 83. 88, 90. 105 

Carahtis auronitens, 43, 54, 55, 59, 89, 106, 107 

Carabus scabrosus. 34 

Cascellins gravesi, 154. 156 

Catopídae, 16! 

Celakdia mon nma. 151, Í52 
Cerambycidae, 34 
Ccroghssus, 47 105, 

CeragÍQssus darwini, 106, 107 
Chlaenidhts. 99 
Chlaenius. 42 
Cklaenïus ranavalanae, 95 
Cholevidae. 163 
Chrysomelidae, 87 

Cicmddldae, 37. 41, 42. 45. 47, 56, 77, 78 T 79, 80, 87. 88, 96, 
103. 104. 3 05, 105. 159, 160 
Cicmdidae, 138 
Chnidium planum 101, 101 
divina. 99 

CUAna fossor, 14 L 142 
Clivinmi, 99 

Cüléoptères, 27, 28. 33. 35. 36, 37. 39. 49, 51, 53. 60, 62, 64, 
65, 68, 71, 73, 74, 75, 75, 76. 78, 80, 8 3. 82. 83, 86, 87, 88, 
90, 91, 100, 115. 159. 160. 16 U 162, 163, 164, 165, 166 
Concilifeni, 96, 98 
Conjuncti, 97 

Crepidogaster, 60, 64. 65. 66, SI 
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Crepidagastcr htmaculaía, 82 

Crepidogastcr prutuberata. 65, 82, II 7 . 121 

Crepidogasirini, 99 

Cychrus , 47. 82 

Cychrus i tu Heus, 106, 107 

Cychrus mínshamoda, 89 

Cymbwnútum > 146. 44, 94 

Cymbiomnum basale. 147 , 148, 149 


D 

Dermaptères. 48 
Dhanya, 68 

Dhanya himacuIahL 68 
Diachiía a retíeu, 136 , 136 
Díachiki polïta, 136. 136 
Dictyoplères, 51 
Dineu tus, 90 
Diptères, 51. 70. 76 
Dnmiïça setúsuku 103, JQ4 
Drypfa denlata, 95 
Dryptini» 98 
Dytiscidaí, 53, 87. 89 
Pytiscide, 62 
Dyiiscus marginalh\ 37 


E 

Ega kmgieeps, 95 

Elaphridae, 43, 57, 77. 78. 79. 96. 135. 136. 159, 160 

Ekiphra. 96 

Elaphrm, 78, 135. 

idaphrus uíiymúsux 136. i 36 

Eilrpwomü. 137 

Emphams r i xutar is. 57 

Enceladini, 3 4 5 

Encetudus, 42 

Eheapdussu r, 108 

Etwapaussus howa. 36. 38. 50, 113 
Epapkiamu hudíuiicus, 158, 159 
Epaphitima per rea ui. 158. 159 
Epkèmèrtfptères, 48 . 86 
Eucamaragmithus aterrímus, 139, 140 
Eunostm perrien. 95 
Eurydera , 48 

Eutyrfera ornatípennis, 95 
Eurvnvhria camp Innata, 43. 126 
Euryperigona, 48 
Euryperigona prpcera, 95 
Eustra T 68, 70. 73, 74 
Eustru lebretani, 70. 7L 72 
Eustra troglophila. 70, 72 
Euslrini, 68. 73, 81, 109 


C 

Gülentíofa madecassa , 95 

Úaienicetlü, 87 

Gas traí dea. 53 

Çastroidea polygom. 86. 87 

Gehnnyia úlympka. 102. 102 

Gehringiidae. 35. 37, 43. 47. 100. 102 102 

Gl&bricorma, 93 

Graphipteridae, 96 

GraphipLendes, 96 

GrylhblaUü, 74 

GryUobïattides, 51 


Gfylloblattodea, 74 
Gyrinidae, 37. 64, 90. 97 


H 

Harpalidae, 28, 35, 42. 43. 44. 44, 46, 47, 48. 79, 93. 94. 95, 
97, 98, 99. 100, 115, 156, 162, 166 
Harpalídea, 96 
Harpàlíens, 96 
Harpalíi, 97 
Harpalinae, 96, 97, 98 
Harpallnae impílac, 96 
Harpalini* 96, 97 
Hurpalïiae, 97 
l·Iarpalus, 96. 97 
Hémtplères. 49, 51 
Ileierohaihmia. 76, 8 i 
HéléropLères. 33 
Hexagoniú bicolor, 95 
Hiletidae, 43, 78 : 98, 138, 139. 159 
H i fetus ulhtauJh 140 
Hiletus versunis. 139, 139 

Húlomètahole(s), 28. 49, 51, 63, 64, 68, 70, 71. 73. 74, 76, 83 
Hvdrudephaga. 28. 37. 41, 43, 44, 45, 47, 53, 54, 56, 62, 79, 
93. 94, 96 t 100, 122, 125. 160. 165 
Hydrophilideü, 54, 62 
Hydroporus. 53, 87 
Hydrous triangular is, 54 
H yméaoptères, 51, 76 

Hyphydms major , 89 


I 

Inlegrtpennes. 96 
llamas, 56 

humus casumeus. 111 
humus ihniatm. 111, 114 


L 

Lebum. 79, 98 
Ldstus niíidus, 128, 129 
Lvistus ntfamarginütus, 126. 128 
Lèpidoptères, 49, 59, 76 
Lèpismides, 51 
Limbaüi, 99 

Lhsupierus quudrinoiüius. 56, 133, 134 
Loricera . 81. 82, 83, 137 
Loricera pilicorms, 89, 137 , 138 
Loricera wallaswm, 138 
Loneeiidae, 43, 56, 79. 81. 89, 137 , 3 37 
Loxomerus nehrioides. 56. 133, 134 
Luperca, 90. 145 

Luperca gorvi, 43, 81. 89, 145s 146 
Lupercini, 145 


M 

Machilides. 51 

Mmtax, 60. 65. 65. 81 

Masiax ihermarum 46 

Mècoptéres, 59 . 60 . 76 

Mécoptéroïdes. 49, 51 

Mecvclothorax ambiguus, 58, 95, 151, 152 

Mdaenidae. 44. 79, 94, 146, 147, 148 . 159, 160 

Melaenus, 44, 94. 146 
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Melaernts elegans, 148 . 148 

Melanoplus, 84 

Melisoaera, 149 

Melisodera víctoriae, 15 L 152 

Metabrachirius, 115 

Metuhravhinus faselaf icolfis , 120, 1 2 0 

Metaglymma nï£ipenne. 153, 154 

Melriinae, 66 

Metrïini, 99 

Mciri us, 71. 159 

Mètrius contrac tus, 38. 46 1 52 , 77. 108. HJ9. 161 
Microtestes, 77 
Micropterix, 76, 81 
Microzaena. 114 

Migadopidae, 43, 77. 79, 132. 13.1 134, 135, 159, 160 
Migadops latus, 134, 134 
,V/ iscodera arc fica, 59, 156 
Molops, 42 

Monohbus tcstaceus, 134 , 134 
MormoJycinae, 97 
MormoJycini, 98 
Mycetophílüidea, 76 

109, 159 

Mystropomus suhcosuitus, 46, 52. 110. 111 


N 

Nehria ahmim, 126, 128 
Nehria hrevicoliis. 126, 128 
Nehria heüwigp 126, 126 
Nehria macrogom, 125, 126 

Nebriidae, 43, 43. 77, 79, Í25, 126. 128 , /29, /5íA /.?/, 135, 
159, 160, 165 
Nebrioídea, 79 
Nématocéres. 70,. 76 
Neocoípüdes samhavamis, 95 
Ncsarpalus sanctaccruds, I 35 
Neuropleroidea, 76 

Névroptèroïdes, 49, SI, 54, 62, 73, 83, 108 

Nomius. 47, 149 

Nomius madngascariensis, 152 

Nomius pypmaeus. 149, 150 

Notiokasis chaudoiri, 125, 131. 132 

Notiophihis ru/ipes, 128, 129 

Notoptéres, 74 

Nouuylidae, 56, 79, 94, 107, 108 , 144 
Norotylus fryf, 108 * 108. 94 


O 

Ocys harpalúidés, 15 7. 158 
Oda nates, 51 
Omopímm, 3 24 

Omophrm variegamm, 124, 124 

Omophronidae, 36, 42, 43, 78, 124. 124 . 125, 160, 165 

Omophranidea, % 

Qodes hdopioUks. 46 
Oopterus sokdadmus. 156 , 757 
Opis lluus richardstmi. i 29, 130 
Qreonebria microcephala , 126 
Òrthoptére(s), 5 1 , 70, 84 
Orlhoplé mides, 48 
Ozaetuí, 112 
Oiaem brévicornis, 113 
Ozaena lemouííi, 111. 112 
Ozaenaphmnops, 68, 70, 73, 74. 99 
Qzaenaphaenops de har vengi, 68, 81 


Ozaenaphaenops federà, 3, 68, 69. 72. 89 
Ozaeninae. 63, 66, 68, 109 
Ozaenini, 66, 99 


P 

Pachytdes, 51.61, 66, 67. 110, 112 , 113 

Packyteíes füiformis. 58 

Pachyteles minusada, 110 

Pachy teles tuberculifera, 112. 113 

Pachy teles undulatus, 66, 67 . 113 

Pambonis, 41, 105 

Pambarus alternans, 106, 107 

Panageini, 98 

Parcpaphius suensonp 159 

Par opis ïhim davidi. 130 , 130 

Par opis ihius indi cus, 129 , 130 

Püsimachm, 141 

Pasmiachus card icolfis, 142, 142 
Pa tr oh us atrorufus, 157. 158 
Pairobus fla\ipes\ 95 

Piiussrdaé, 27. 28, 36, 38, 43, 45, 46, 52, 56,57 r 58, 60, 61, 63, 
63, 65, 66, 67, 68, 69, 7/ 72. 73. 77, 78. 81, 89, 96, 98. 99, 
100, 108. Í10, 11 í. 112 , 114, 115, 159, 161, 162. 163,(67 
Paussíde, 77 

Paussinae, 63, 66. 108, 109 
Paussini. 99 

Paussus scyphus-f 113. 114 
Peliocypas, 48 

Peliacypas msuíaris, 43, 46, 95 
Pelophilu borealis, 131 , 132 
Pentagomca, 48 
Peni agònica ruficoílis, 95 
Percosoma carenoidvs, 153. 154 
Pericalíiii, 98 

Pheropsaphm fastigiaíus. 46, 61. H8, 120 
Pheropsophus goudotu 118. 120 
Phrator . 124 

Ph vsca tomen tosa. 46, 112 , 113 
Píaiychila pàtíida, 103, 104 
Plaiynus, 42 

PlatyrrhopaluS dentïconiis, 46, 63 
Pogomsioma chalyhaemn, 104, 105 
Polyphaga. 40 t 54, 60. 64, 68. 87 
Promecognalhídae. 27, 43, 56, 79, 140, 140 
Promecognaihus laemsimus, 140 , 141 
Pseudomasoreus, 48 
Pseudomasoreus meridional is, 95 
Pseudomòrphidae. 98, 93, 96. 97, 98 
Pseudomorphini, 97 
Pscudozaena, 56 
Pseudozaena obscura , 111. 114 

Psydridae* 27, 44, 44. 47, 58, 11, 78, 79, 94, 95, 98, 149. 150 , 
151, 160 

Psydrus, 47. 149 
Psydrus ptceus, 149, 150 
Pterostíchinae* 98 
Pterosnchus. 42 

Ptèrygotes, 27 t 28, 33, 34, 49, 51, 51. 60, 73, 74, 76. 80. 83, 
86, 163 


R 

Raphidiopíéres, 63 

Rhagimn 53 

Rhúgium hifascwtum, 87 

RhysodkJaè, 37, 43. 47, 79, 96. 100, 101 

Rhytidognathus ovalis. 134, 135 
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S 

Scarítes tapar i us, 142, 143 
Scarites lerrimia, 142 

Scaritidae. 27, 44, 47 T 77, 78, 74. 96, 98. 99, 141. 142, 143 
Scaritides, 96 
Scaritmae. 97 
Scari LinL 96 

Scythropasus rogeri , 113 
Siagona, 42, 90, 145 
Slagona bmnnipes, 145, 146 
Siagana rufipes, 146 

Siagonidae, 42, 43, 79, BO. 8L 87. 89 1 90, 145, 145, 160 
Siagonini, 145 
Silpha, 40 
SUphidae, 40 

Silphomorpha ívfymbe (oïdes. 95 
SimpWdmanL 96 
Siphonaptères, 76 
Sïtodrepa. 53 
Siïodrépü. paniçea , 86 
Sphaerosiyhts, 60 

Sphaerostylus punctatastriaius, 6L 66 , 111 , 112 
Sphiüfamorpha cotymbetoides, 98 
.Staphylinidae, 35 

Síyphlomerus impressifrom, 118. 119 
Siyphtomerm quadtunamlmtus, 79. / / 7, 118. 119 
Sywchastictus dahii, 46, 95 


Sysiolosomti, 122 
Systolosoma hreve r 58, 123, 123 


T 

Tmebrio, 53 
Tenehriü m odi or, 86, 87 
Thysanoptères, 51 

Thvsanoures, 34, 48, 73, 83, 162, 163 

Tràchypachídae. 41. 43. 56, 58, 79, 93. 122, 123 , 125, 160, 165 

Tra chypachus. 122 

Trwhypachus inermis, 123, 123 

Trechiama siamensis i 52, 158 

Trcchidae, 27. 44. 44, 46. 47. 52 , 57, 79, 94, 95 _ 100. 156. 15 7. 
159 

Trechus iatus . 95 
Trïehoptères, 59, 76 
Tricondyía, 79, 103 
Tricondyía api era, 104. 105 
Tropidopterus cakipileanus, 151 1 153 
Truncatipennes. 96, 98, 99 


Z 

Zuphiitm ofens, 95 
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